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RESUMEN 

 Los peces del género Astyanax Baird y Girard, 1854 forman un importante componente de 

la ictiofauna dulceacuícola de la Península de Yucatán (PY), encontrándose principalmente 

asociados a cenotes, aunque también presentes en ambientes menos comunes de la región, como 

lagunas y ciénagas. Al ser uno de los carácidos (Characiformes: Characidae) con mayor número de 

especies y carecer de una revisión taxonómica exhaustiva, Astyanax representa un gran reto 

clasificatorio para la ictiología Neotropical. La identidad de las especies de Astyanax en la PY refleja 

las complejidades de la taxonomía del género. De acuerdo con la más reciente revisión taxonómica 

del grupo para la región, existen dos especies asociadas a cenotes: A. altior y A. bacalarensis. No 

obstante, las diagnosis ofrecidas para diferenciar estas dos especies, al estar basadas mayormente 

en caracteres morfométricos y merísticos que presentan un considerable grado de solapamiento, 

no son lo suficientemente satisfactorias. Con el fin de poner a prueba la validez y diferenciación de 

A. altior y A. bacalarensis, este trabajo evaluó el grado de diferenciación morfométrica (lineal y 

geométrica) en estas especies con base en un muestreo taxonómico exhaustivo que consiste en 393 

individuos provenientes de 25 localidades, incluyendo 15 cenotes. Los resultados de los análisis 

multivariados indican que a pesar del alto grado de sobrelapamiento en forma corporal y otros 

caracteres morfológicos, existen diferencias estadísticamente significativas entre especies 

putativas. Ahora bien, es posible que dicha diferenciación estadística no sea suficiente para apoyar 

las designaciones taxonómicas actuales. Se considera entonces que una prueba más determinante 

requiere del análisis de datos genéticos en un contexto filogeográfico y filogenético. Al comparar 

poblaciones asociadas a diferentes hábitats (cenote vs. laguna vs. ciénaga) se encontró que la 

diferenciación es mayor que entre especies, sugiriendo que es posible que la variación morfológica 

en las poblaciones de Astyanax de la PY no corresponda con una diferenciación taxonómica 

(especies), sino más bien con plasticidad fenotípica. Futuras investigaciones serán necesarias para 

poner a prueba de manera más robusta dichas hipótesis taxonómicas y ecológicas. 
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INTRODUCCIÓN 

 La familia Characidae (Characiformes: Teleostei) es una de las más diversas familias 

de peces, ocupa el cuarto lugar en número de especies (sólo después de Gobiidae, 

Cyprinidae y Cichlidae), y el primero entre las familias de peces dulceacuícolas 

Neotropicales (Fricke et al., 2020; Mirande, 2010). A su vez, con más de 170 especies válidas, 

el género Astyanax es uno de los más diversos de todos los Characiformes (Ornelas et al., 

2008a; Terán et al., 2020). Cuenta con la distribución más amplia de Characidae en América, 

abarcando una pequeña zona del Neártico, como el Río Colorado en Texas y Nuevo México, 

EE.UU., hasta el sur del Neotrópico, como Río Negro, en Argentina (Nelson et al., 2016; 

Schmitter-Soto, 2017). Los peces de este género forman un importante componente de la 

ictiofauna dulceacuícola de la Península de Yucatán (PY), encontrándose principalmente 

asociados a cenotes, aunque también presentes en ambientes menos comunes de la región, 

como lagunas y ciénagas. 

 Debido a su elevado número de especies, monofilia cuestionable y alta plasticidad 

fenotípica, el género Astyanax representa un gran reto taxonómico (Contreras-Balderas y 

Lozano-Vilano, 1988) y la identidad de las especies presentes en la PY son un reflejo del 

mismo. En la revisión más reciente de las especies de Astyanax de Centro y Norte América, 

Schmitter-Soto (2017) concluye que la presencia del género en la sección mexicana de la PY 

está limitada a tres especies: A. angustifrons, A. altior y la recién descrita A. bacalarensis; 

las dos últimas comúnmente asociadas a cenotes de la mitad norte de la PY. Sin embargo, 

cuando examinada en detalle, esta propuesta resulta problemática. Las diagnosis ofrecidas 

por Schmitter-Soto (2017) para diferenciar a estas dos especies no son lo suficientemente 

satisfactorias ya que están basadas mayormente en caracteres morfométricos y merísticos 

que presentan un considerable grado de solapamiento en sus estados de carácter. Más allá 

de sus distribuciones geográficas aparentemente disyuntas, no parecen existir caracteres 

contrastantes que permitan una diferenciación inequívoca entre A. altior y A. bacalarensis. 

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

trabajo evaluó el grado de diferenciación morfométrica (lineal y geométrica) entre estas 
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especies con base en un muestreo taxonómico exhaustivo, incluyendo tres tipos de 

hábitats: cenotes, lagunas y ojos de agua asociados a ciénaga.  
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MARCO TEÓRICO 

Grupo de estudio 

 La familia Characidae (Characiformes: Teleostei) es una de las más diversas familias 

de peces, ocupa el cuarto lugar en número de especies (sólo después de Gobiidae, 

Cyprinidae y Cichlidae), y el primero entre las familias de peces dulceacuícolas 

Neotropicales (Fricke et al., 2020; Mirande, 2010). Los miembros de Characidae son de 

peces dulceacuícolas con poca o nula tolerancia a cambios de salinidad. La familia incluye 

alrededor de 1200 especies, repartidas en 10 subfamilias, y se distribuye desde las 

porciones sureñas de Estados Unidos, hasta la zona norte de la Patagonia Argentina. Es 

también junto con Bryconidae, de las únicas dos familias del orden Characiformes que se 

encuentran en territorio mexicano, donde está representada por cuatro géneros y 17 

especies, la mayoría dentro del género Astyanax (Fricke et al., 2020; Miller, 2009; Mirande, 

2010; Sepúlveda Jiménez, 2012).  

 Con más de 170 especies válidas, el género Astyanax (Baird y Girard, 1854) es a su 

vez uno de los más diversos de todos los Characiformes (Ornelas et al., 2008a; Terán et al., 

2020). Cuenta con la distribución más amplia de Characidae en América, abarcando una 

pequeña zona del Neártico, como el Río Colorado en Texas y Nuevo México, EE.UU., hasta 

el sur del Neotrópico, como Río Negro, en Argentina (Nelson et al., 2016; Schmitter-Soto, 

2017). Habitan cuerpos de agua tanto lóticos como lénticos, pantanos y estanques; suelen 

tener hábitos gregarios y su dieta puede variar desde pequeños insectos, hasta algas y 

algunas plantas (Arcifa et al., 1991). 

Según Eigenmann (1917,1921) Astyanax se diagnostica por la presencia de dos series 

de dientes premaxilares y mandíbulas usualmente puntiagudas y denticulada, 0-9 dientes 

en la maxila, línea lateral completa, ausencia de espina predorsal y aleta caudal desnuda. 

No obstante, la mayoría de estos caracteres se distribuyen a lo largo de todos los carácidos, 

por lo que este género incluye muchas especies difícilmente distinguibles unas de otras 

(Eigenmann, 1917, 1921; Terán et al., 2020). 
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A su vez, Astyanax ha sido foco de estudio gracias a su relativamente rápida 

adaptabilidad a ambientes de cueva—p. ej. Astyanax mexicanus (De Filippi, 1853) (Fig. 1)— 

donde ha desarrollado mecanismos tales como perdida de pigmentación corporal y 

reducción de sus ojos, lo que evidencía que este grupo se caracteriza por tener una alta 

plasticidad fenotípica. Sin embargo, poco se ha estudiado respecto a su plasticidad asociada 

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

 

 

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

 

Zona de estudio 

 La península de Yucatán (PY) es una plataforma calcárea (kárstica) con una altitud 

promedio de 10 m s.n.m. y una pequeña sierra al centro de esta que alcanza una altitud 

máxima de 150 m (Schmitter-Soto et al., 2002). Es una región kárstica, húmeda subtropical, 

tectónicamente estable, y con una extensión de 181,000 km2, rodeada por el Golfo de 

México y el Mar Caribe. En México, la PY abarca los estados de Campeche, Yucatán y 

Quintana Roo, y fuera de México se extiende al noreste de Belice y el norte de Guatemala 

(la región del Petén) (López-Ramos, 1973; Schmitter-Soto et al., 2002; Velázquez Aguirre, 

1986). En esta zona pueden distinguirse los tipos de vegetación de selva mediana y baja 
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caducifolia y de selva alta y mediana subperennifolia (Aguilar-Sánchez y Rebollar 

Domínguez, 1999). 

El bloque de Yucatán tiene una extensión aproximada de 300.000 km2, con una gran 

porción aún sumergida en el mar (López-Ramos, 1973). Alcanzó la posición que ocupa 

actualmente a finales del Calloviense (~164 Ma), gracias al movimiento generado por un 

sistema de fallas transformantes––la de Tamaulipas-Oaxaca por el lado occidental, y una 

falla sin nombre por el oriente (Padilla y Sánchez, 2007)––que empujaron el bloque hacía el 

sur, donde comenzó un proceso de subsidencia que continuó hasta el Plio-Pleistoceno. En 

estas fechas volvió a emerger a la vez que comenzó a percibir sedimentos marinos, hasta 

tomar su forma actual (López-Ramos, 1973; Padilla y Sánchez, 2007). 

La composición geológica de la PY se constituye principalmente de carbonatos y 

anhidritas que se fueron precipitando desde el Cretácico inferior (aproximadamente 

durante el Aptiense), hasta el Mioceno. Está cubierta casi en su totalidad por sedimentos 

calcáreos, por lo que ha estado sujeta a procesos kársticos que ayudan a explicar la forma 

de su superficie y su particular hidrografía (López-Ramos, 1973; Velázquez Aguirre, 1986). 

Dichos procesos comenzaron a ocurrir en diferentes tiempos entre las regiones norte y sur 

de la península, por lo que su estructura es también distinta. Se estima que los procesos 

kársticos de la porción sur de la península de Yucatán comenzaron en el Oligoceno (hace 

aproximadamente 40 Ma), mucho antes que la porción norte; por lo que el intemperismo y 

la erosión generaron lo que hoy se percibe como una región con un relieve más pronunciado 

y carente de cenotes. En esta región, se ubican doce lagos (mayores a 500.000m3) y dos 

ríos: el Río Candelaria, que se extiende desde Campeche, hasta Guatemala; y el Río Hondo, 

que sirve de frontera entre Quintana Roo y Belice (López-Ramos, 1973; Schmitter-Soto et 

al., 2002; Velázquez Aguirre, 1986). 

Los procesos kársticos de la porción norte de la península tienen una estimación de 

inicio mucho más reciente, durante el Plesitoceno (hace aproximadamente 2 Ma). Gracias 

a esto, el relieve de esta región es más bajo, y no presenta ninguna corriente superficial 

(Velázquez Aguirre, 1986). Sin embargo, en esta región predominan los cenotes, cuerpos de 
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agua que se forman cuando la precipitación y corrientes subterráneas disuelven lentamente 

la roca caliza superficial en áreas particulares, hasta que el techo colapsa generando una 

cavidad de forma generalmente circular (Camargo-Guerra et al., 2013; López-Ramos, 1973). 

En estos cuerpos, los carbonatos son capturados y causan la precipitación de fósforos 

disueltos en el agua hacía el sedimento; lo que resulta en una escasez de nutrientes para el 

fitoplancton, por lo que los cenotes son generalmente oligotróficos en un grado 

dependiente de lo pronunciado sus bordes (Camargo-Guerra et al., 2013). Existen más de 

7000 de estas formaciones registradas y muchos de ellos se distribuyen en un semicírculo 

al norte de la península (Schmitter-Soto et al., 2002). Esta particular disposición de los 

cenotes es resultado del impacto de un meteorito en la región de Chicxulub en la costa 

norte de la península, hace aproximadamente 65 Ma. El cuerpo impactó en la costa, 

generando un cráter con una mitad sobre tierra y otra sobre la porción sumergida de la 

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

 

ANTECEDENTES 

 Tanto la familia Characidae como el género Astyanax son grupos con elevado 

número de especies y con una monofilia cuestionable hasta la fecha (Ornelas et al., 2008; 

Schmitter-Soto, 2017). Contreras-Balderas y Lozano-Vilano (1988) caracterizaron a la 

familia Characidae como un grupo complejo, con formas sumamente similares y en 

ocasiones simpátricas, por lo que ambos grupos representan un gran reto taxonómico. Estas 

complicaciones han llevado a algunos miembros de la familia a formar parte de un listado 

conocido como “Characidae incertae sedis”, un término utilizado para denotar grupos con 

posición taxonómica incierta, en el que se incluyeron aproximadamente 365 especies de las 

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

Estas dificultades en la naturaleza del grupo han sido la causa de una gran falta de 

consenso en la organización taxonómica del género en México. Por ejemplo, en un inicio y 

por un largo tiempo, todas las formas superficiales de Astyanax en México eran reconocidas 

como A. fasciatus (Cuvier, 1819). Aunque la localidad tipo de esta especie está ubicada en 
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Brasil, se postuló que su distribución abarcaba desde Argentina hasta el sur de EE.UU. 

(Schmitter-Soto, 1997). Actualmente, esta idea es menos aceptada e incluso la especie A. 

fasciatus (Cuvier, 1819) ha sido recientemente reasignada dentro del género Psalidodon 

(Terán et al., 2020). Mientras que las formas de cueva, que habían sido asignadas al género 

Anoptichthys Hubbs y Innes, 1936, reconocidas como Anoptichthys hubssi Álvarez 1947; 

actualmente son consideradas como Astyanax jordani o Astyanax mexicanus dependiendo 

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

Estos dos casos forman parte de un amplio historial de conflictos taxonómicos––

entre los que se encuentran complejos de especies, sinonimias y cambios de género––que 

han exacerbado la confusión y la controversia entre los investigadores respecto al grupo. 

Ello ha dado lugar a múltiples intentos por brindar nueva luz al conflicto bajo distintos 

métodos. Desde los estudios morfológicos (Paulo-Maya, 1994; Sepúlveda Jiménez, 2012), 

que incluyen análisis osteológicos (Schmitter-Soto, 2017; Schmitter-Soto, 2016; Valdez 

Moreno, 1997) hasta los genéticos, que abarcan desde marcadores mitocondriales y 

nucleares (Hausdorf et al., 2011; Herman et al., 2018; Ornelas et al., 2008; Strecker et al., 

2003; Strecker et al., 2004; Terán et al., 2020), y más recientemente la secuenciación de 

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

La monofilia del género Astyanax ha sido cuestionada por estudios basados tanto en 

datos morfológicos como moleculares, lo cual resalta la importancia y necesidad de resolver 

la taxonomía del grupo (Mirande, 2010; Ornelas et al., 2008; Schmitter-Soto, 2016; Strecker 

et al., 2004; Terán et al., 2020). Aunado al problema de la monofilia, estudios previos 

sugieren otros problemas con la taxonomía actual del grupo. Strecker et al. (2004), por 

ejemplo, encontró que la distribución de haplotipos obtenida de análisis del gen 

mitocondrial CYB coincidía solo parcialmente con las propuestas taxonómicas basadas en 

morfología para Norteamérica. Otro ejemplo surge al comparar los estudios de Ornelas et 

al. (2008) y Hausdorf et al.  (2011). El primero, tras un análisis de linajes con marcadores 

mitocondriales––entre ellos también CYB––mostraba resultados significativos que 

permitían incluso proponer varias nuevas especies en la zona de Mesoamérica. Mientras 

que el segundo, en el cual se analizaron grupos tanto mitocondriales como nucleares, 
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encontró que sus clados de microsatélite no eran congruentes con los nucleares y postuló 

que al menos cuatro de las especies propuestas por Ornelas et al. (2008) no podrían 

considerarse como diferentes debido a tal discordancia en la organización de los grupos 

(Hausdorf et al., 2011a; Ornelas et al., 2008a). Aunado a esto, en varias ocasiones se ha 

encontrado que los grupos tienen bajas tasas de divergencia genética y que la introgresión 

genética suele ser un fenómeno relativamente frecuente, por lo que la identificación de 

linajes genéticos no parece una tarea trivial (Dowling et al., 2002; Hausdorf et al., 2011a; 

Herman et al., 2018; Rossini et al., 2016; Strecker et al., 2004).   

Antecedentes en contexto de la zona de estudio 

La identidad de las especies de Astyanax en la PY refleja también las complejidades 

de la taxonomía del género, e incluye reportes históricos de A. aeneus, A. altior, A. fasciatus, 

y A. petenensis, esta última restringida a la región del Petén, Guatemala (Contreras-Balderas 

& Lozano-Vilano, 1988; Hausdorf et al., 2011b; Miller, 2009). En la revisión más reciente de 

las especies de Astyanax de Centro y Norte América, Schmitter-Soto (2017) concluye que la 

presencia del género en la sección mexicana de la PY está limitada a tres especies: A. 

angustifrons, A. altior y la recién descrita A. bacalarensis. Las dos últimas estarían 

comúnmente asociadas a cenotes de la mitad norte de la PY. Tras un cuidadoso escrutinio, 

sin embargo, esta propuesta resulta problemática. Las diagnosis ofrecidas por Schmitter-

Soto (2017) para diferenciar a estas dos especies no son lo suficientemente satisfactorias 

ya que están basadas mayormente en caracteres morfométricos y merísticos que presentan 

un considerable grado de solapamiento en sus estados de carácter. Más allá de sus 

distribuciones geográficas aparentemente disyuntas, no parecen existir caracteres 

contrastantes que permitan una diferenciación inequívoca entre A. altior y A. bacalarensis. 

Hubbs (1936) fue el primero en describir a la forma ‘altior’, asignándola como una 

subespecie de A. fasciatus, con distribución hacia el norte de la PY y dejando a A. fasciatus 

aeneus al sur de la misma (actualmente A. angustifrons y A. bacalarensis, distribuidas al 

oeste y al este de la porción sur de la PY, respectivamente) (Hubbs, 1936). Posteriormente 

Schmitter-Soto (1998) realizó la primera diagnosis para separar a ‘altior’ como especie 
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independiente, donde tras comparar cinco caracteres morfológicos en 324 individuos de 21 

poblaciones de la PY, encontró una separación significativa de ambos grupos a pesar del 

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

 

 

Fig. 2. Astyanax altior en Cenote Xlaká, Dzibilchaltún, Yucatán. © M. Salazar González. Figura utilizada bajo el permiso de 
M. Salazar González. El permiso para reusarla deberá ser obtenido del autor y portador de sus derechos. 

 

Un conflicto de sobrelapamiento de caracteres similar había ocurrido antes, cuando 

Schuppa (1984) encontró diferencias significativas al comparar poblaciones de A. fasciatus 

del norte y sur de México. A pesar de ello, decidió no separar las especies dado que 

consideraba que  los caracteres tenían un alto grado de sobrelapamiento (Schmitter-Soto, 

2017; Sepúllveda Jiménez, 2012; Valdez Moreno, 1997). En contraste, Schmitter-Soto 

(1997) argumentó que dado que probablemente la mayoría, si no es que todas las 

poblaciones de Astyanax en México podrían tener descendencia fértil, el aislamiento 

reproductivo no parece un factor contundente para brindar un diagnóstico certero. Por lo 

tanto, bajo la perspectiva del concepto evolutivo de especie, estableció como mejor opción 

recurrir a la separación de linajes como criterio para dividir los grupos. Posteriormente 

Hausdorf et al. (2011) encontraron un clúster mitocondrial exclusivo para todos los 

individuos de la Laguna Chichankanab. Sin embargo, argumentaron que este no concordaba 

con ninguna descripción morfológica específica para la laguna, contrastando también con 

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

consideró que dicho clúster podría corresponder a A. altior (Hubbs 1936) (Fig. 2). 

A pesar de ello, los estudios filogeográficos efectuados hasta la fecha no han logrado 

identificar a este grupo específicamente (Hausdorf et al., 2011; Ornelas et al., 2008; Strecker 

et al., 2004). Los estudios genéticos indican que ni la distribución de clados mitocondriales, 

ni la de agrupamientos genotípicos nucleares, se correlacionan con barreras geográficas 

evidentes en la PY, además de que la discordancia entre el patrón de secuencias impide 

reflejar verdaderos eventos de vicarianza (Hausdorf et al., 2011). Ante ello se ha señalado 

que la falta de estructuramiento genético puede explicarse por eventos de colonización 

reciente, radiación rápida, y varios eventos de invasión y extinción en la historia evolutiva 

del grupo en la región (Hausdorf et al., 2011; Herman et al., 2018; Ornelas et al., 2008; 

Rossini et al., 2016). 

Por su parte, A. bacalarensis (Fig. 3) es una especie recientemente descrita, con una 

distribución que abarca todo Quintana Roo y la vertiente del Caribe de la PY, en México; el 

sur del Río Sittle, en el distrito de Toledo, Belice; y el oeste de Mopán, Guatemala (Fricke et 

al., 2020; Schmitter-Soto, 2017). No obstante, considerando su previa clasificación como A. 

aeneus y que se encuentra dentro de la misma región, es posible asumir que está sujeta a 

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

 

 

Fig. 3. Astyanax bacalarensis vivo en Lago Bacalar, Quintana Roo. Schmitter-Soto (2017). 
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Debido a los problemas taxonómicos anteriormente expuestos, este trabajo de tesis 

se plantea hacer una revisión morfológica con énfasis en forma corporal de las formas de 

Astyanax de la PY—en su mayoría habitantes de cenotes—mediante análisis de 

morfometría tradicional y geométrica, con el objetivo de determinar si efectivamente es 

posible discernir entre estas especies con base en su forma en conjunto e información 

merística complementaria con base en un muestreo de ejemplares y poblaciones mayor 

que el de cualquier estudio previo. 
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OBJETIVOS 

Objetivo general 

Determinar la variación morfológica (lineal y geométrica) de las poblaciones de 

Astyanax spp. asociadas a cenotes de la PY y poner a prueba las unidades taxonómicas 

correspondientes. 

 

Objetivos particulares 

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

asociadas a cenotes. 

2) Medir y cuantificar la variación en caracteres merísticos y morfométricos (forma 

corporal) de las poblaciones de Astyanax spp. de la PY. 

3) Analizar los patrones de variación en morfología externa, con énfasis en forma 

corporal, con el fin de evaluar la correspondencia de esta variación con las especies 

reconocidas en la taxonomía actual del grupo. 

 

JUSTIFICACIÓN 

La taxonomía de Astyanax es problemática, principalmente por la dificultad en la definición 

de sus linajes y la alta plasticidad de sus caracteres morfológicos. La designación de las 

especies A. bacalarensis y A. altior en la PY no parece estar muy soportada por evidencia 

morfológica en forma de diagnosis diferenciales, y la principal forma de distinguir entre 

estas es con base en su distribución geográfica supuestamente disyunta. Ya que la especie 

A. altior se considera vulnerable (IUCN, 2020 y NOM-059-SEMARNAT) y no existe 

certidumbre acerca de la situación de vulnerabilidad del resto de las poblaciones y especies 

presentes en la PY, es imprescindible una revisión exhaustiva y actualización sistemática y 

taxonómica de este grupo para lograr la correcta identificación y conservación de estas 

especies. 
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PREGUNTAS DE INVESTIGACIÓN 

¿Cuál es el grado de variación morfológica entre las poblaciones de Astyanax spp. 

asociadas a cenotes de la PY? 

¿La variación morfológica de estas poblaciones es coherente con la taxonomía actual 

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

 

HIPÓTESIS 

Hipótesis nula: No existen diferencias considerables en morfología externa 

(merística y morfométrica) entre las especies de Astyanax asociadas a cenotes de la PY, A. 

altior y A. bacalarensis, que permitan ofrecer diagnosis diferenciales y apoyar su validez 

como unidades taxonómicas y evolutivas independientes.  
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Obtención de muestras 

Como material comparativo se utilizaron 393 especímenes provenientes de un total 

de 25 localidades repartidas entre tres tipos de hábitats: cenotes, lagunas y ojos de agua 

asociados a ciénaga; todos localizados en los estados de Yucatán y Quintana Roo (Tabla 1; 

Fig. 4). La mayoría de los especímenes fueron recolectados bajo los permisos de colecta 

científica: SGPA/DGVS/04259/17 (expedido por la Secretaría de Medio Ambiente y Recursos 

Naturales [SEMARNAT] al Dr. Jairo Arroyave [IBUNAM]) y PPF/DGOPA-043/18 (expedido 

por la Secretaría de Agricultura, Ganadería, Desarrollo Rural, Pesca y Alimentación 

[SAGARPA] al Centro de Investigación y Estudios Avanzados del Instituto Politécnico 

Nacional [CINVESTAV], Unidad Mérida). Los ejemplares fueron sacrificados de acuerdo con 

las recomendaciones de la guía de para el uso de peces en la investigación (Jenkins et al., 

2014) y las muestras se encuentran preservadas en alcohol al 70%; mayormente 

catalogadas y depositadas en la Colección Nacional de Peces de la UNAM (CNPE). El resto 

de los ejemplares estudiados proviene de la colección personal de la Dra. Patricia Ornelas 

(Instituto de Biología, UNAM). 

Debido al reto que representa una identificación taxonómica exacta, como resultado 

de la ambigüedad en las diagnosis de las especies en cuestión, los ejemplares muestreados 

fueron determinados taxonómicamente con base en sus distribuciones geográficas como 

Astyanax altior (Hubbs, 1936) (para aquellos distribuidos en el estado de Yucatán) y 

Astyanax bacalarensis Schmitter-Soto, 2017 (para los distribuidos en el estado de Quintana 

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

Tax ó n Háb it at Cat álo go Vo u c h er L o c alid ad L at L o n g Mu n ic ip io Est ad o

A. bacalarensis Cenote CNPEIUNAM23309 AX-1-01/13 

JA3147317

Cenote Jail 

House

20.194167 -87.496111 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23320 AX-3-01/04 

JA341/343

Cenote Nohoch 

Nah Chich

20.297500 -87.404167 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote No catalogado JA257 Cenote SN (05-

24-17)

20.135833 -87.577778 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23369 AX-7-01/05 

JA609/617

Cenote Tembuc 

Ha

20.344722 -87.354167 Chemuyil QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23317 AX-8-01/44 

JA318/321

Cenote Tortugas 20.277500 -87.475278 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23305 AX-9-01/05 

JA304/308

Cenote 

Escondido

20.200278 -87.500000 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23305 AX-10-01/19 

JA335/338

Cenote Vaca Ha 20.270833 -87.480556 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23301 JA296/300 Cenote Cristal 20.200278 -87.500000 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23293 AX-12-01/20 

JA241/243

Cenote Isla 

Alamos

20.282222 -87.464167 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23312 AX-13-01/07 Cenote Dream 

Gate

20.305278 -87.392500 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23376 JA648, JA649 Cenote Gran 

Cenote (Snake 

Cenote)

20.246111 -87.462778 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23290 AX-15-01/36 

JA947/951

Cenote Car 

Wash

20.274722 -87.486111 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23373 JA634/637 Cenote Gran 

Cenote

20.246111 -87.463889 Tulúm QRoo

A. bacalarensis Laguna No catalogado** AX-25-01/10 

T6832/6847

Laguna 

Chichankanab

19.834167 -88.745556 José María 

Morelos

QRoo

A. bacalarensis Laguna No catalogado** T5862, T6863 Laguna Bacalar* 18.650833 -88.398333 Bacalar QRoo

A. altior Cenote CNPEIUNAM23361 AX-2-01/09 

JA558/565

Cenote Xlakah 21.092500 -89.597500 Dzibilchaltun Yuc

A. altior Cenote CNPEIBUNAM23258 JA082/089 Cenote Kambul 21.073611 -89.721111 Mérida Yuc

A. altior Cenote CNPEIBUNAM23238 AX-6-01/10 

T5553,5558/5

570

Cenote Xel 

Aktún

20.889722 -90.081111 Kinchil Yuc

A. altior Cenote No catalogado** T1696/1711 Cenote Noc Ac 21.073671 -89.720980 Mérida Yuc

A. altior Cenote No catalogado** T6736/6741 Cenote Kakapia 21.162929 -90.031144 Sisal Yuc

A. altior Ciénaga No catalogado** T6699/6722 Makes (Sisal) 21.152500 -90.031667 Sisal Yuc

A. altior Ciénaga No catalogado** AX-21-01/04 

T6678/6693

Ojo de Agua la 

Sirenita

21.153611 -90.021944 Sisal Yuc

A. altior Ciénaga No catalogado** AX-23-01/09 

T6635/6647  

T6665/6670

Ojo de agua 

Mirador de Pecis

21.179722 -89.977222 Sisal Yuc

A. altior Cenote No catalogado** T6763/6784 Cenote Cervera 21.376111 -88.833889 Dzilam de Bravo Yuc

A. altior Ciénaga No catalogado** T6623 Ciénga Sisal, 

Agua Dulce

21.162929 -90.031144 Sisal Yuc
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Fig. 4. Mapa de sitios de muestreo (se utiliza “Marisma” como equivalente de ojos de agua asociados a ciénaga). 

 

Obtención de datos 

Para los análisis de morfometría lineal se registraron un total de 30 caracteres, de 

los cuales 21 pertenecen a caracteres continuos (longitudes y distancias), y los nueve 

restantes a caracteres merísticos discretos (conteos de radios y escamas) (Tabla 2). Se 

seleccionaron los caracteres de mayor relevancia taxonómica, basados principalmente en 

trabajos previos del género, y caracteres diagnósticos de las especies de A. altior y A. 

bacalarensis. (Salas et al., 2012; Schmitter-Soto, 2017; Schmitter-Soto, 1997). Los 

caracteres continuos fueron medidos con un vernier digital de 15 cm y resolución de 0.01 

mm; mientras que los caracteres merísticos se evaluaron mediante conteo directo en 

caracteres fácilmente visibles, o con la ayuda de microscopio estereoscópico y una aguja de 

disección en los caracteres menos visibles.  
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Tabla 2. Listado de caracteres morfológicos evaluados. 

Lineales Abreviación 

   Longitud estándar LE 

   Longitud total LT 

   Longitud de cabeza LC 

   Distancia hocico-borde anterior del ojo H-aO 

   Distancia hocico-aleta pectoral H-P 

   Distancia hocico-aleta dorsal H-D 

   Distancia hocico-aleta pélvica H-Pl 

   Distancia hocico-aleta adiposa H-Ad 

   Distancia hocico-aleta anal H-A 

   Distancia hocico-borde posterior del ojo H-pO 

   Distancia hocico-inserción posterior de aleta dorsal H-pD 

   Distancia hocico-inserción posterior de aleta anal H-pA 

   Altura total (desde el origen de aleta dorsal) AT 

   Altura cefálica (desde el borde del opérculo) AC 

   Altura del pedúnculo caudal  APC 

   Longitud del pedúnculo caudal LPC 

   Distancia Inter orbital DIO 

   Longitud de aleta pectoral LP 

   Longitud de aleta pélvica LPl 

   Longitud del segundo radio dorsal LSRD 

   Longitud del primer radio dorsal LPRD 

Merísticos  

   Número de radios de aleta dorsal RD 

   Número de radios de aleta anal RA 

   Número de radios de aleta caudal RC 

   Número de radios de aleta pectoral RP 

   Número de radios de aleta pélvica RPl 

   Número de escamas de la línea lateral ELL 

   Número de escamas predorsales EPD 

   Número de escamas circumpedunculares SP 

   Número de escamas predorsales de la línea lateral EPDLL 

 

 

Los ejemplares con estados de carácter ausentes o dañados/maltratados (ya sea por 

causas naturales u ocurridos durante colecta o preservación) fueron descartados del 

estudio. A su vez, con el objetivo de reducir el riesgo de sesgos por errores de medición, 

una vez finalizada la recopilación de datos, se efectuó una búsqueda de valores atípicos (o 
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outliers). Para ello, se realizó un histograma de frecuencias por cada carácter evaluado y se 

identificaron los ejemplares a los que pertenecieran aquellos valores inusualmente 

desplazados a las colas del histograma; posteriormente, los valores en los que hubo error 

de medición fueron corregidos, y los que no, se mantuvieron en el estudio sin modificación 

alguna. 

La selección de landmarks para los análisis de morfometría geométrica se basó en 

los métodos efectuados en trabajos previos de morfometría geométrica del género 

Astyanax, donde cada punto corresponde a características homólogas para los grupos 

estudiados (Ornelas et al., 2014; Sepúlveda Jiménez, 2012). Se eligieron muestras parciales 

de cada localidad, considerando a los ejemplares mejor conservados (92 en total); estos 

fueron fotografiados en una sala bien iluminada, con una cámara digital profesional fijada 

a una base y en posición vertical hacia abajo, evitando cualquier inclinación. Los ejemplares 

fueron montados utilizando alfileres de disección sobre una placa de unicel forrada con 

papel lustre de color azul como fondo, con el objetivo de contrastar con los ejemplares (Fig. 

5), la digitalización de los landmarks a sets de coordenadas en formato TPS, se efectuó con 

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

 

 

Fig. 5. Caricaturización de la colocación de landmarks durante la digitalización de los ejemplares. 
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Análisis de datos 

Todos los análisis fueron efectuados en el ambiente Rstudio (R-Core-Team, 2019); 

se utilizaron los paquetes Geomorph (Adams et al., 2020), para la mayoría de los análisis 

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

Previo a los análisis, es necesario que los datos crudos lleven cierto tratamiento de 

depuración y estandarización, de forma que, a la hora de realizar los análisis, estos evalúen 

la información de la forma pura. Para ello, los datos geométricos fueron sometidos a un 

análisis generalizado de Procrustes (GPA, por sus siglas en inglés), indispensable para la 

obtención del “espacio de forma”, producto de la remoción de los efectos de escala, 

rotación y traslación que ocurren por la naturaleza de los ejemplares y durante los procesos 

de digitalización de datos (Toro Ibacache et al., 2010). A su vez, se eliminaron los efectos de 

alometría (variación de la forma dada por el tamaño de los ejemplares) estandarizando las 

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

Una vez realizado este tratamiento, se corrieron dos tipos de análisis: 1) análisis 

exploratorios, cuyo objetivo es el de caracterización y visualización de la variación de la 

forma y 2) análisis discriminativos, con el propósito de distinguir entre grupos definidos a 

priori, con peso estadístico para el rechazo/aceptación de hipótesis. 

1) Análisis exploratorios 

Para este estudio, se realizaron Análisis de Componentes Principales (ACPs) como 

análisis exploratorios, para ambos datos, geométricos y lineales. El ACP es un análisis 

utilizado para la búsqueda de patrones en datos multidimensionales (Smith, 2002) y al 

carecer de designación de grupos a priori, no tiene ningún peso de carácter discriminativo. 

En el caso de los datos lineales, el ACP evalúa los patrones en la variación morfológica de 

los ejemplares a partir de los valores numéricos de todos sus caracteres evaluados; mientras 

que el análisis geométrico, evalúa las variaciones de la forma en términos de coordenadas 

cartesianas, comparando todos los landmarks a la vez, lo que permite detectar variaciones 

más complejas y de forma más integrada (Benítez et al., 2014). A su vez, dado que los datos 

devueltos por los análisis geométricos están dados en coordenadas al igual que la 
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información de entrada, es posible y común generar “rejillas de transformación” como 

representación gráfica de la variación morfológica. Está presentación permite visualizar los 

cambios de los vectores (Zelditch et al., 2012) correspondientes a cada componente 

principal (en su expresión máxima y mínima), lo que facilita una interpretación más clara e 

intuitiva. 

Por otro lado, para los análisis de morfometría lineal, se tomó la decisión de excluir 

los caracteres merísticos de los análisis por dos motivos: 1) ya que las variables merísticas 

son caracteres discretos y los lineales son continuos, tienen una estructura de variación 

distinta, por lo que no son compatibles en un análisis integrado, sino que tendrían que 

evaluarse de manera independiente y; 2) Las variables merísticas no brindan información 

directamente asociada a la forma de los individuos, sino que suelen ser utilizados como 

distintivos descriptivos, por lo que su inclusión no brindaría ningún valor significativo al 

estudio. De igual manera, a pesar de ser evaluado, el carácter lineal de longitud total de los 

ejemplares también fue excluido del estudio debido a que su medición puede resultar 

inexacta gracias a la variabilidad de la aleta caudal por distintos efectos tales como 

mutilaciones, o su extensión imprecisa. 

Dado que el ACP se realiza sin considerar grupos a priori y que sus resultados son 

multidimensionales, resulta necesario graficar un subespacio del total de datos para facilitar 

la visualización e interpretación de los resultados. Para ello se seleccionan los primeros dos 

componentes principales del análisis (para un plano bidimensional) ya que estos son los que 

explican la mayor varianza de los datos. Una vez en el plano, se asigna una referencia que 

distinga a que categoría designada corresponden los puntos en el plano para así, visualizar 

los posibles patrones de variación. En este caso, dichas categorías se asignaron de acuerdo 

con dos grupos mayores: 1) “estado”, al cual corresponden las categorías “Quintana Roo” y 

“Yucatán”, de acuerdo con las distribuciones geográficas descritas en las descripciones de 

Schmitter-Soto (2017) y 2) “hábitat”, que corresponde a los distintos tipos de cuerpos de 

agua donde fueron colectados los ejemplares, a saber, “cenotes”, “lagunas”, y “ciénagas” 

(incluyendo ojos de agua asociados a estas) (Figs. 6, 9 y 10). Esta última categoría se eligió 
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con el fin de explorar los patrones de diferenciación morfológica bajo una variable 

comparativa alternativa. 

2) Análisis discriminativos 

Como análisis discriminativo, se realizó un Análisis Multivariado de Varianza 

(MANOVA, por sus siglas en inglés), para ambos tipos de datos (lineales y geométricos) y 

ambos grupos categóricos (estado y hábitat). Similar a como ocurre en un ANOVA, este 

análisis pretende encontrar si cierto factor o tratamiento (variable independiente) tiene un 

efecto significativo sobre algún parámetro evaluado en los ejemplares; la diferencia con el 

ANOVA radica en que dicho efecto se evalúa respecto a más de una variable de respuesta 

(dependiente) (David Garson, n.d.; Zelditch et al., 2012), que en este caso, refiere a la forma 

de los ejemplares (tanto a partir de las medidas de sus caracteres como del conjunto de 

coordenadas geométricas). Aunado a ello, el MANOVA explica también el grado de 

asociación de la variable independiente con las dependientes; es decir, la proporción en la 

que la variable explicativa (en este caso su distribución por estado y el hábitat en que viven) 

afecta a la forma de los ejemplares. 

Dado que la variable “hábitat” incluye más de dos niveles (categorías), posterior al 

MANOVA es necesario realizar un análisis que distinga cómo se comportan estas categorías 

entre sí. En este trabajo se realizó un MANOVA pareado que indica la distancia estadística 

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

Como antes mencionado, para estos análisis se utilizaron las medidas 

estandarizadas respecto a la longitud estándar (LE), en los datos lineales y respecto al 

tamaño del centroide, en los datos geométricos, y se corrieron a 10,000 permutaciones, 

utilizando el Procedimiento de Permutación por Aleatorización de Residuales (RRPP, en 

inglés) (Collyer y Adams, 2018, 2020). Seguido a ello, con la intención de tener una 

visualización más intuitiva de las diferencias en la forma bajo cada categoría y en ambas 

variables comparativas, se elaboraron gráficos de la distribución de los residuales por cada 

carácter posterior a los análisis comparativos. Este procedimiento se realizó exclusivamente 

para los datos lineales porque 1) a diferencia de los análisis geométricos, es posible obtener 
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los residuales de cada carácter de manera independiente y 2) aunque en los datos 

geométricos esto no es posible, la visualización de los cambios en la forma puede darse 

desde la obtención de las rejillas de deformación. 

 

RESULTADOS 

Morfometría lineal 

 Una vez efectuado el ACP para los datos lineales, de este se obtuvieron 19 

componentes principales de los cuales, los primeros cinco representan el 61.52% de la 

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

 

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

Componente

Porcentaje de 

variación individual

Porcentaje 

acumulativo

1 24.77 24.77

2 13.81 38.59

3 8.98 47.56

4 7.49 55.56

5 6.46 61.52  

 

Con el objetivo de tener una referencia visualmente interpretable, se asignó un color a cada 

categoría en la distribución de del plano correspondiente al primer vs. el segundo 

componentes principales (Fig. 6). En este caso se puede observar que existe un elevado 

sobrelapamiento en las nubes de datos, tanto para las categorías por estado, como por 

hábitat; con ligeras tendencias de diferenciación, representadas por algunos puntos 

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

 Al comparar la variación de la forma respecto a los estados mediante el MANOVA 

(Tabla 4), se encontró un nivel de significancia de P<0.0001 (estadísticamente significativo) 

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

 

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

Variación explicada por la 

variable

Valor de 

significancia

Estado 0.05519 1.00E-04

Residuales 0.94481  

 

 Por otro lado, al evaluar la variación de la forma respecto al tipo de hábitat (Tabla 

5), el análisis mostró que bajo un nivel de significancia similar al anterior (P<0.0001), dicha 

variable explica un 10.28% de variación. Posterior a este segundo análisis, en el MANOVA 

pareado se encontró que existe una distancia estadísticamente significativa (P<0.0001) 

entre todos los hábitats, (Tabla 6). 
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Tabla 5. Valores de MANOVA por hábitat en morfometría lineal. 

Variación explicada por la 

variable

Valor de 

significancia

Estado 0.10282 1.00E-04

Residuales 0.89718  

 

Tabla 6. Distancias entre grupos del MANOVA pareado. 

Cenote Laguna

Cenote -- --

Laguna 0.2413846 --

Ciénaga 0.1958408 0.4005312  

 

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

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

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

de datos; tanto por estado (Fig. 7), como por hábitat (Fig. 8).  
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Fig. 7. Distribución de los residuales por carácter, por estado (las abreviaciones de los caracteres corresponden a los 

enunciados en la Tabla 2). 

 

Fig. 8 Distribución de los residuales por carácter, por hábitat (las abreviaciones de los caracteres corresponden a los 

enunciados en la Tabla 2). 
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Morfometría geométrica 

 Al realizar el ACP de los datos geométricos se encontró que la variación morfológica 

total es explicada bajo 24 componentes principales, de los cuales los primeros 5 

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

 

Tabla7. Variación explicada por los primeros 5 componentes principales. 

Componente

Porcentaje de 

variación 

individual

Porcentaje 

acumulativo Eigenvalor

1 31.72 31.72 0.000565

2 19.28 50.99 0.000343

3 12.35 63.34 0.000300

4 7.2 70.55 0.000128

5 6.39 76.95 0.000114  

 

Posterior al ACP, también se graficó el plano correspondiente a los primeros dos 

componentes principales, y se colorearon las nubes de puntos en función de las mismas 

categorías antes descritas. De estos análisis, igual que en los lineales, se observa 

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

A su vez, en los ejes de ambos planos se muestran las rejillas de deformación 

obtenidas, explicando los efectos sobre la forma de cada componente principal: el primer 

componente principal (eje horizontal de ambos planos, Figs. 9 y 10) parece afectar rasgos 

asociados a la altura de los ejemplares (mayormente la altura total), haciéndolos más altos 

en la expresión mínima del componente (hacia la izquierda del plano) y más comprimidos 

en la máxima (hacia la derecha). Mientras que el segundo componente (eje vertical), afecta 

aspectos como la longitud de la aleta anal, la distancia de la punta del hocico al origen de la 

aleta dorsal, y la altura cefálica. 
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Fig. 9. Plano y rejillas de transformación de los primeros dos componentes principales de morfometría geométrica, 

separados por estado. 

 

Fig. 10. Plano y rejillas de transformación de los primeros dos componentes principales de morfometría geométrica, 

separados por hábitat. 
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 Al comparar la variación de la forma respecto a los estados mediante el MANOVA 

(Tabla 8), se encontró un nivel de significancia de P=0.0023 (estadísticamente significativo) 

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

 

Tabla 8. Valores de MANOVA por estado en morfometría geométrica 

Variación 

explicada por 

la variable

Valor de 

significancia

Estado 0.03975 2.30E-03

Residuales 0.96025  

 

 Mientras que al evaluar la variación de la forma explicada por el tipo de hábitat 

(Tabla 9), el análisis indica un nivel de significancia de P<0.0001 (estadísticamente 

significativo), donde la variable “hábitat” explica un 17.56% de variación. Posteriormente, 

en el MANOVA pareado se encontró que existe una distancia estadísticamente significativa 

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

 

Tabla 9. Valores de MANOVA por hábitat en morfometría geométrica 

Variación 

explicada por 

la variable

Valor de 

significancia

Estado 0.17564 1.00E-04

Residuales 0.82436  

 

Tabla 10. Distancias entre categorías del MANOVA pareado 

Cenote Laguna

Cenote -- --

Laguna 0.03604805 --

Ciénega 0.03522021 0.06974892  
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DISCUSIÓN 

 Los resultados del ACP de morfometría lineal (Fig. 6) permiten ver un elevado grado 

de sobrelapamiento en forma corporal independientemente de la variable predictora (i.e., 

estado y hábitat). Los resultados del MANOVA (Tablas 4 y 5) indican que a pesar de que bajo 

ambos predictores categóricos (estado y hábitat) se obtuvo un nivel de significancia similar 

(P<0.0001), la variable “estado” tiene un menor grado de asociación con la variación 

morfológica que la variable “hábitat” (5.52 y 10.28%, respectivamente). Esto sugiere que la 

forma corporal en las poblaciones parece estar más determinada por el hábitat que ocupan 

que por la región en que se distribuyen. Al analizar el MANOVA pareado consecuente al 

análisis por hábitat (Tabla 6), se observa—con diferencias significativas entre todos los 

grupos—que los ejemplares que habitan ciénaga y laguna muestran la mayor distancia 

entre sí (0.4), mientras que los pertenecientes a cenotes se encuentran en un punto 

intermedio, aunque más cercanos a los de ciénaga (0.196) que a los de laguna (0.241). Esto 

sugiere la existencia de un gradiente de variación morfológica de acuerdo con su hábitat en 

orden laguna-cenote-ciénaga, similar a lo que se observa en el plano del ACP (Fig. 6). En 

cuanto a las distribuciones de residuales por carácter (Figs. 7 y 8), a pesar del 

sobrelapamiento en todas las nubes de datos, es posible apreciar una tendencia más 

pronunciada en caracteres referentes a la altura del cuerpo (AC, APC y AT, véase Tabla 2). 

Cuando analizados por estado, se observa que los ejemplares con distribución en Yucatán 

tienden a ser más altos que los de Quintana Roo, con base en los tres caracteres 

anteriormente mencionados. Mientras tanto, los análisis por hábitat indican que los 

ejemplares que habitan ciénagas tienden a ser más altos, seguidos por los de cenotes y por 

último, por los que habitan lagunas. 

 Similar a lo observado en el ACP de morfometría lineal, en los análisis de 

morfometría geométrica se observa un sobrelapamiento en las nubes de puntos, 

independientemente de la variable predictora (Figs. 9 y 10). No obstante, en este caso 

parece haber una tendencia más acentuada en la variación por hábitat, respecto a su 

análogo de los análisis lineales (Fig. 10). En este, los ejemplares de ciénaga y laguna no se 

sobrelapan en ningún punto, mientras que los de cenotes parecen estar en un punto 
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intermedio a los dos anteriores, lo que mantiene concordancia con los resultados obtenidos 

de los análisis lineales. Al analizar las rejillas de deformación obtenidas del ACP (Figs. 9 y 10) 

es posible realizar una interpretación directa de las variaciones morfológicas representadas 

en el plano antes descrito. De estas se pueden observar tendencias morfológicas que 

concuerdan con aquellas obtenidas de las gráficas de residuales por carácter de los análisis 

de morfometría lineal (Figs. 7 y 8), mostrando que las mayores tendencias de cambios 

morfológicos están asociadas a la altura de los ejemplares. Estos resultados coinciden 

también con que los ejemplares de ciénaga tienden a ser los más altos y los de laguna los 

más bajos (eje horizontal de Figs. 9 y 10). Por otro lado, a pesar de que el segundo 

componente principal explica también un gran porcentaje de variación (19.28%), no parece 

existir alguna asociación en su variación con ninguna de las categorías aquí evaluadas (eje 

vertical de Figs. 9 y 10). 

 Estos resultados se respaldan estadísticamente con los análisis discriminativos 

(Tablas 8 y 9). Al igual que en el caso de los datos lineales, los análisis de morfometría 

geométrica indican que la variación en forma corporal tiene un mayor grado de asociación 

con el hábitat que ocupan los ejemplares (17.59% Tabla 9) que con su distribución 

geográfica por estado (3.97% Tabla 8); esta vez con niveles de significancia mucho más 

contrastantes (P<0.0001 y P=0.0023, respectivamente). Mientras que el MANOVA pareado 

posterior al MANOVA por hábitat sigue soportando el mismo gradiente de similitud 

morfológica entre los ejemplares de ciénaga, cenote y laguna, esta vez lo hace con los 

ejemplares de cenotes casi a igual distancia de los de ciénaga (0.035) que de los de laguna 

(0.036). 

 Es claro entonces que la mayor variación encontrada en cuanto a forma corporal 

corresponde a la altura del cuerpo, donde se evidencía un gradiente de mayor a menor 

altura, desde las zonas más septentrionales de la PY, hacia el sur. Cabe resaltar que dicho 

gradiente se ajusta a las descripciones que Schmitter-Soto (1998, 2017) ofrece en sus 

diagnosis, donde identifica entre otras características, que A. altior (Yucatán) tiende a tener 

una altura total superior a la del resto de las especies presentes en la PY, siendo esta 

superior al 48% en A. altior en contraste con nunca mayor al 42% de la longitud estándar 
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en el resto de las especies (Schmitter-Soto, 2017). No obstante, el gradiente latitudinal 

observado también coincide con la distribución de los distintos tipos de hábitats presentes 

en la península, siendo la ciénaga el tipo de hábitat ubicado más hacia el norte, en las costas 

del estado de Yucatán; los cenotes estando principalmente distribuidos en la mitad norte 

de la península (con presencia en Yucatán y Quintana Roo); y las lagunas prácticamente 

restringidas al sur de la península, en el estado de Quintana Roo. En consecuencia y con el 

respaldo de los valores obtenidos de los análisis aquí efectuados, es posible que esta 

tendencia de variación en altura corporal esté determinada por la distribución diferencial 

por hábitat de las poblaciones y no en relación con algún tipo de aislamiento geográfico 

mantenido gracias a sus distribuciones aparentemente disyuntas. Es decir, que la variación 

morfológica de las poblaciones de Astyanax de la PY podría explicarse más bien como 

resultado de plasticidad fenotípica y su asociación con tipo de hábitat, y no necesariamente 

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

Está ampliamente documentado que el género Astyanax presenta una alta 

plasticidad fenotípica y especialización morfológica en distintos hábitats, probablemente 

como resultado de su alta diversidad genética e influenciabilidad por presiones ambientales 

(do Nascimento et al., 2020; Ornelas et al., 2008). Es común en peces encontrar diferencias 

morfológicas en caracteres relacionados con el nado entre poblaciones de la misma especie 

que habitan ambientes contrastantes en términos de los factores ecológicos (Langerhans y 

Reznick, 2009; Yan et al., 2013). Los diferentes modos de natación y rasgos funcionales 

asociados con el movimiento y desplazamiento bajo el agua en peces—como aquellos de 

mayor variabilidad encontrados en este trabajo—dependen de tres factores ecológicos 

principales: flujo de agua, complejidad estructural ambiental y depredación (Langerhans y 

Reznick, 2009). La teoría del rendimiento en natación (Langerhans y Reznick, 2010) predice 

que ambientes lóticos y/o menos complejos estructuralmente van a presentar poblaciones 

de peces con cuerpos más esbeltos, fusiformes, e hidrodinámicos que les permiten soportar 

corrientes y turbulencias más pronunciadas en tareas cotidianas como búsqueda de 

alimentos. Mientras que ambientes lénticos y/o más complejos estructuralmente van a 

promover la formación de cuerpos más altos, menos esbeltos, pero con mejor desempeño 
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para su nado en microhábitats estructuralmente complejos y de esta forma se permitan 

escapar más fácilmente de potenciales depredadores realizando giros pronunciados y 

teniendo altas velocidades a distancias más cortas.  

Estas predicciones han sido corroboradas previamente en Astyanax, 

específicamente en dos formas de la especie suramericana A. lacustris, asociados tanto a 

lagunas como sistemas de ríos (Costa-Pereira et al., 2016). En el caso de las poblaciones de 

Astyanax de la PY, debido a la naturaleza principalmente léntica de sus hábitats, los 

principales factores potencialmente contribuyentes a la diferenciación morfológica serían 

la complejidad estructural ambiental y la depredación. Las ciénagas de la costa norte de la 

PY son sistemas lagunares-estuarinos altamente estructurados caracterizados por la 

presencia de islotes de selva (selva mediana subperennifolia) que crecen entre pantanos o 

zacatales inundados y con vegetación de manglar circundante en los que confluyen ojos de 

agua (manantiales de agua dulce) y aguas salobres, bajo la influencia de lluvias y mareas 

(Zaldivar, 1999; Guadarrama et al. 2018). Su fauna incluye potenciales depredadores de 

Astyanax como aves piscívoras (p.ej., garzas de la especie Egretta rufescens), peces de 

mayor porte (p.ej., Fundulus grandissimus) y hasta cocodrilos (Crocodylus spp.). Los cenotes 

por otro lado varían en su arquitectura dependiendo de su proceso de formación, y pueden 

estar asociados a vegetación circundante que incrementa su complejidad estructural. Estos 

también incluyen especies de peces de mayor porte (p.ej., Rhamdia guatemalensis, 

Mayaheros urophthalmus), que podrían potencialmente ejercer presión depredadora sobre 

las poblaciones de Astyanax. Aunque lagunas como Bacalar y Chichankanab también 

presentan potenciales depredadores de importancia, su gran tamaño y homogeneidad a lo 

largo de la mayor área del cuerpo de agua podría implicar una menor complejidad 

ambiental en comparación a la de los cenotes y las ciénagas del norte de la PY. Por lo tanto, 

resulta factible considerar que los patrones morfológicos encontrados parecen estar de 

acuerdo con las predicciones anteriormente mencionadas, por lo menos en cuanto a 

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

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

ambientales y su potencial efecto en las variaciones morfológicas en Astyanax, más allá de 
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las ampliamente exploradas para formas de cueva. Variables abióticas como la temperatura 

del agua y la turbulencia, se correlacionan con características como el número de vértebras 

y el tamaño de las aletas dorsal y anal (Reyes Corral y Aguirre, 2019). Mientras que factores 

bióticos como los hábitos alimenticios, podrían tener efectos en características como la 

altura total, altura cefálica, tamaño del hocico, longitud de espinas branquiales, entre otros; 

y sus efectos pueden verse afectados por la disponibilidad alimenticia del lugar donde se 

encuentren (do Nascimento et al., 2020; Mise et al., 2013; Ornelas et al., 2018). De esta 

forma puede tomarse la pauta para explorar el impacto que los factores antes mencionados 

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

Bajo este escenario de plasticidad fenotípica, es posible que las poblaciones de 

Astyanax de la PY correspondan a una única especie, muy probablemente A. aeneus 

(Ornelas et al., 2008). Aunque la existencia de una alta plasticidad fenotípica ante una gran 

diversidad de hábitats en Astyanax, ha sido reconocida por autores previos (Dowling et al., 

2002; Paulo-Maya, 1994; Strecker et al., 2003), la hipótesis de que las poblaciones de 

Astyanax de la PY corresponden a una sola especie y que la variación morfológica observada 

entre poblaciones corresponde a plasticidad fenotípica y no a procesos de especiación, 

tendrá que ser evaluada también con datos moleculares, en un contexto filogeográfico y 

filogenético, y con base en un muestreo exhaustivo que idealmente incluya las poblaciones 

aquí evaluadas morfológicamente. De cualquier forma, cabe recordar que trabajos 

moleculares previos (Hausdorf et al., 2011; Claudia Patricia Ornelas et al., 2008) no 

encontraron un linaje genético correspondiente a la forma eventualmente descrita como 

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

 

CONCLUSIONES 

Los resultados de los análisis multivariados indican que a pesar del alto grado de 

sobrelapamiento en forma corporal y otros caracteres morfológicos, existen diferencias 

estadísticamente significativas en forma corporal entre las especies de Astyanax asociadas 

a cenotes de la PY, A. altior y A. bacalarensis. No obstante, dichas diferencias, aunque 
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estadísticamente significativas, no son suficientes como para ofrecer diagnosis 

diferenciales. Adicionalmente, la diferenciación en forma corporal entre poblaciones de 

Astyanax spp. de la PY parece estar más determinada por hábitat (cenote vs. laguna vs. 

ciénaga) que por distribución geográfica diferencial de especies putativas alopátricas con 

distribuciones disyuntas. Por consiguiente, se hipotetiza que dicho patrón de diferenciación 

morfológica podría ser el resultado de plasticidad fenotípica en lugar de divergencia de 

linajes y especiación. Teniendo en cuenta lo anterior, los resultados de este trabajo no 

permiten rechazar la hipótesis nula aquí planteada. Futuras investigaciones serán 

necesarias para poner a prueba de manera más robusta estas nuevas hipótesis taxonómicas 

y ecológicas. 
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