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GLOSARIO

A

ADNmt: Abreviatura de ADN mitocondrial

Arbol filogenético: La representacion grafica de
las relaciones genealdgicas.

B

Biogeografia  historica: Rama de |Ia
biogeografia que encarga de estudiar las causas
pasadas que conformaron la distribucion de la
biota actual.

C

Caracteres: Cualquier rasgo o atributo de una
especie que puede ser observado o cuantificado.
Centroide: Punto ubicado en la posicion de la
media geométrica de un objeto.

Clado: También conocido como grupo
monofilético o natural, que incluye a los
descendientes de un ancestro comun.
Cladogénesis: Bifurcacion de un linaje evolutivo.
COIl: abreviatura para el gen que codifica la
sintesis de la Citocromo Oxidasa .

D

Deformacion parcial: son eigenvectores
provenientes de la matriz de energia de
deformacion, estos describen la deformacion
local neta a lo lago del sistema de coordenadas.

Deformaciones relativas: Son los valores
producidos a partr de wun analisis de
componentes principales de la forma en el
espacio tangente.

Dendrograma: Es una representacion grafica de
las agrupaciones derivadas de la aplicacion de
un algoritmo de agrupacion.

Distancia procrustes: Es la métrica en el
espacio Procrustes, se calcula por medio de la
raiz cuadrada de las diferencias de las
posiciones de los “lanmarks” de dos
configuraciones sobrepuestas en sus centroides.
Distancias de mahalanobis: Medida de
distancia entre dos variables multidimensionales.
Distribucion anfiamericana: Termino que hace
referencia a un patron de distribucion en el cual
los integrantes de una categoria taxondmica (e.g.
Especie) se encuentran en ambas costas de
América.

F

Filogenia: La expresiébn de las relaciones
evolutivas entre los miembros de un grupo a
partir de un ancestro comun y el cambio
observado en los caracteres heredados.

G

Gradillas finas de deformacion: Es una
aproximacion para solucionar la interpolacién de
superficie, lo que es Util para la representacion

grafica de las deformaciones entre dos
configuraciones.

Heterotopia: Cambio evolutivo en los patrones
espaciales del desarrollo.

Holotipo: Es el ejemplar que sirve de patron
comparativo y descriptivo de una especie.
Homoplasia: Constituye un caracter que se
desarrolla de forma independiente, a partir de
ancestros diferentes.

ICZN: Abreviatura del Codigo Internacional de
Nomenclatura Zooldgica el cual depende de la
Comision Internacional de la Nomenclatura
Zooldgica.

Iniciador: es una pequefia cadena de
nucleotidos que sirve para marcar la zona de
inicio de la replicacion, también se les conoce
como primers o cebadores. 24

Intra-especifico: Termino que hace referencia a
individuos de una misma especie.

L

Locus: Es el lugar dentro de las secuencias o
cromosomas donde se encuentra un gen, una
variante de la secuencia dentro de un locus se
llama alelo.

LogNormal: Es una distribucién de
probabilidades continua donde una variable
aleatoria presenta un logaritmo distribuido
normalmente, esta distribucion se conoce
también como distribucion de Galton.

M

Maxima parsimonia: Es un método para
generar hipétesis filogenéticas el cual se basa en
encontrar la solucién con el menor numero de
pasos es decir que entre varias teorias
filogenéticas aquella con menor numero de
cambios es la mas probable.

Maxima verosimilitud: A diferencia del método
de maxima parsimonia este método busca el
arbol que tenga la mayor probabilidad de explicar
los datos observados utilizando como criterio un
modelo de cambio.

Método bayesiano: Es una aproximacion
estadistica que ademas se utliza para la

vii



inferencia de filogenias en la cual a partir de
observaciones se calcula la probabilidad de que
una hipotesis sea verdadera, o para modificar la
probabilidad calculada previamente.

Mixohalino: medio acuatico caracterizado por
una concentracion de sal cambiante.

Monofilia: Un grupo de taxa que incluye solo a
los descendientes de un solo ancestro.
Morfometria geométrica: Es una coleccion de
meétodos utiles para el andlisis multivariado de las
formas a partir de coordenadas en un plano
cartesiano.

Movimiento browniano: Modelo matematico
que explica el movimiento azaroso, originalmente
utilizado para describir el movimiento de una
particula en un medio liquido.

@)

Ontogenia: Serie de cambios morfofisiolégicos y
etolégicos que se suceden durante el desarrollo
de un organismo.

P

PCR: Acronimo anglosajon que hace referencia a
la reaccion en cadena de la polimerasa.

Polifiia: Un clado que contiene taxa proveniente
de diferentes ancestros.

R

Rag1: Uno de los dos genes activadores de
recombinacion conocidos por sus siglas en inglés
de recombination activating gene (RAG).
Codifican enzimas que llevan a cabo un
importante papel en la reordenacion y
recombinacion de los genes de |la
inmunoglobulina y el receptor de linfocitos T.
Relojes moleculares: Es la calibracion de un
arbol filogenético en el tiempo bajo la premisa de
que el cambio mutacional se acumula bajo una
tasa dada a lo largo del tiempo.

S

Sinapomorfia: Es el estado de caracter
apomorfico cuando se presenta en dos o mas
taxones.

Sistematica: En biologia, es el estudio de la
clasificacion de las especies de acuerdo a su
historia evolutiva o filogenia.

Sobreimposicion: métodos utilizados en
morfometria para remover el efecto de la escala,
posicion y rotacion.

T

Taxonomia: La teoria y practica de la
descripciéon y ordenamiento de la biodiversidad
en un esquema jerarquico, de acuerdo con sus
relaciones filogenéticas.

Transistmico: Que presenta un patron de
distribucion en ambas cuencas de un itsmo.

U

Ultramétrico: Es un dendrograma o arbol
filogenetico en el cual los nodos terminales se
encuentran a la misma distancia de la raiz o el
origen del mismo.
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RESUMEN

El género Diapterus presenta una problematica referente a su filogenia y por lo
tanto a su taxonomia. En este género se reconoce la validez de cuatro especies,
las cuales habitan exclusivamente las costas del continente americano: D. auratus
Ranzani, 1842 y D. rhombeus (Cuvier, 1829) en el Océano Atlantico y D.
brevirostris (Sauvage, 1879) y D. aureolus (Jordan & Gilbert, 1882) en el Océano
Pacifico. La problematica reside principalmente en el reconocimiento de la
mondfila del grupo, particularmente por la inclusién de la especie Diapterus
aureolus. Para aportar informacién para la resolucion de esta problematica se
realizaron analisis utilizando datos morfométricos y moleculares (12s, 16s, COl,
Rag1), enfocados en analizar su forma y los patrones de crecimiento asi como
para generar hipétesis filogenéticas (métodos de Maxima Parsimonia, Maxima
verosimilitud y Bayesiano). En cuanto a forma y crecimiento se refiere se sugiere
que D. aureolus es la especie menos afin con respecto a sus congéneres. Las
hipotesis filogenéticas generadas a partir de los datos moleculares asi como de
los morfometricos (Deformaciones relativas) revelan que Diapterus tal cual lo
concebimos actualmente es un grupo polifilético, debido a la inclusion de especies
del género Eugerres: (Gerres cinereus, Eucinostomus sp, (D. aureolus (Eugerres
sp (D. auratus, (D. brevirostris, D. rhombeus))))). Por lo consiguiente para obtener
la monofilia del grupo se justifica un arreglo taxonémico, se sugiere remover a D.
aureolus del género Diapterus. Se optimiz6 la “forma” sobre el arbol filogenético
derivado de los cuatros marcadores moleculares con el método Bayesiano y se
proponen los eventos geoldgicos que pudieron generar el arreglo actual usando
como guia un arbol calibrado en el tiempo relativo. Los cambios en la forma en el
nodo que separa a D. aureolus con respecto a [Diapterus+Eugerres] consisten
principalmente con la elevacion relativa del cuerpo y una proyeccion del inicio de
la aleta anal. Estos cambios pudieran asociarse con la diferencias en el habitat

ocupado por D. aureolus con respecto a Diapterus-Eugerres.

Palabras clave: Morfometria geométrica, filogenia, Gerreidae, relojes
moleculares, Diapterus, taxonomia.



ABSTRACT

Diapterus spp. has uncertainty concerning its phylogeny and taxonomy. Within this
genus the validity of four species are recognized, which inhabit exclusively the
coasts of America: D. auratus Ranzani, 1842 and D. rhombeus (Cuvier, 1829) in
the Atlantic Ocean and D. brevirostris (Sauvage, 1879), D. aureolus (Jordan &
Gilbert, 1882) in the Pacific. The problem lies primarily in the recognition of the
genus as a monophyletic group, particularly by the inclusion of Diapterus aureolus.
To solve this problem morphometric and molecular (12S, 16S, COIl, RAG1)
analyzes were performed, these were focused on the quantification and
comparison of shapes and growth patterns, also it was envisaged the generation
of phylogenetic hypotheses using Maximum Parsimony and a probabilistic criteria
(Maximum Likehood and Bayesian methods). These analyzes suggest that D.
aureolus is the less related specie concerning form and growth. The phylogenetic
hypotheses generated with molecular data and also those with morfometric data
(Relative Warps) proposes that Diapterus as we currently conceive it is a
polyphyletic group, due tothe inclusion of Eugerres: (Gerres cinereus,
Eucinostomus sp, (D. aureolus (Eugerres sp (D. auratus, (D. brevirostris, D.
rhombeus))))), so therefore to have a monophyletic group it is justified a taxonomic
arrangement, removing D. aureolus from Diapterus is suggested. Subsequently,
the character "shape” was optimized on the phylogenetic tree after that the
different geological events that could led to the current phylogenetic arrangement
are proposed using as a guide a tree calibrated in a relative time. Changes in
shape in the node that separates D. aureolus with respect of [Diapterus+Eugerres]
suggests that they are mainly related to a relative elevation of the body and a
projection in the start of the anal fin. These changes could be explained by the

differences in the habitat occupied by D. aureolus regarding [Diapterus-Eugerres].

Keywords: Geometric morphometrics, phylogeny, Gerreidae, molecular clocks,
Diapterus, taxonomy.



INTRODUCCION

La familia Gerreidae y el género Diapterus

Los peces de la familia Gerreidae son conocidos comunmente como mojarras, se
clasifican dentro de la clas Actinopterygii y se encuentran incluidos en el orden
mas diversificado de los vertebrados: los Perciformes (Nelson, 2006). Las
mojarras se caracterizan por presentar una boca sumamente protractil, vainas
escamosas en las aletas impares, una aleta dorsal con IX-X espinas y 9-17
radios, una aleta caudal profundamente horquillada y radios branquiéstegos libres
del istmo (Nelson, 2006). Son peces de tallas relativamente reducidas,
comunmente alrededor de 20 cm de longitud estandar (LS). La longitud total (LT)
maxima registrada para la familia es de 47.5 cm, para la especie Gerres cinereus

(Rodriguez-Romero et al., 2009).

Nominalmente dentro de la familia Gerreidae se reconocen cerca de 100 especies
agrupadas en ocho géneros (Parequula, Pentaprion, Eugerres, Diapterus,
Eucinostomus, Gerres, Ulaema y Xystaema (Curran 1942; De La Cruz-Aguero,
2001; Eschmeyer & Fricke, 2012). Sin embargo, debido a que el estatus
taxondmico de mas de 50 especies nominales no ha sido revisado, dicha
composicién nominal podria variar de manera significativa (De La Cruz-Aglero,
2001).

Los integrantes de esta familia tienen una distribucidon circumglobal dentro de las
zonas tropicales y subtropicales, habitando comunmente en las areas costeras de
fondos blandos (Deckert & Greenfield, 1987; Castro-Aguirre et al., 1999). Son
especies marinas, sin embargo se les encuentra comunmente en zonas con agua
salobres y en el caso exclusivo de Eugerres mexicanus son parte del componente

ictico dulceacuicola (Gonzalez-Acosta, 2005).

Estos organismos son importantes desde el punto de vista ecoldgico debido a su
abundancia, que en ocasiones contribuye con mas del 90% de la abundancia

ictica total en las zonas estuarinas (Teixeira & Helmer, 1997; Ayala-Pérez et al,,



2003). Ademas representan parte importante de la dieta de una gran diversidad

de organismos, algunos de ellos de importancia comercial (Guevara et al., 2007).

Su alta abundancia es aprovechada por la pesca comercial, (FAO, 2005). Aunque
en México no son explotadas a gran escala, las mojarras representan un recurso
pesquero artesanal importante (Aguirre-Ledn & Yanez-Arancibia, 1986).
Asimismo, son uno de los componentes dominantes de la fauna acompanante
asociada a la pesqueria de arrastre de camaroén (Alverson et al., 1994; Duarte et
al., 2006).

A pesar de ser especies relativamente comunes, las mojarras presentan diversos
problemas taxonémicos, tanto de reconocimiento de espceies validas como de
nomenclatura. Los problemas se deben en parte al alto grado de similitud
morfolégica entre las especies, ademas del solapamiento o traslape de los
caracteres tradicionalmente usados para su identificacion. Adicionalmente, la
mayoria de las revisiones taxondmicas realizadas no han sido formalmente
publicadas (e.g. Curran, 1942; Zahuranec, 1967; Deckert, 1973; De La Cruz-
Agliero, 2001; Burnes-Romo, 2009; Alvarez-Pliego, 2010), lo cual ha propiciado la
confusién acerca del estatus taxonémico de varias especies del grupo, ya que de
acuerdo con el coédigo de nomenclatura zooldgica las revisiones deben ser

publicadas para poder ser formalmente consideradas (ICZN, 1999).

Dentro de la familia Gerreidae, el género Diapterus, Ranzani, 1842 es uno de los
géneros con incertidumbre taxondémica y filogenética (Deckert, 1973; Deckert &
Greenfield, 1987; Alvarez-Pliego, 2010). Las especies incluidas en Diapterus se
distinguen por presentar el borde inferior del preopérculo notablemente aserrado,
el hueso lacrimal liso y las placas faringeas con denticién caniniforme y la
ausencia de un diverticulo en la segunda espina interhemal (Castro-Aguirre et al.,
1999; Deckert, 1973; Deckert & Greenfield, 1987).

Considerando la ultima revisién taxondmica y filogenética del género (Alvarez-
Pliego, 2010), Diapterus esta compuesto por cuatro especies que habitan

exclusivamente las costas del continente americano (Fig. 1): D. auratus, Ranzani,



1842 y D. rhombeus (Cuvier, 1829) distribuidas en el Océano Atlantico, y D.
brevirostris (Sauvage, 1879) y D. aureolus (Jordan & Gilbert, 1882) en el Océano

Pacifico.

Océano Atlantico

Figura 1 Area de distribucion de las cuatro especies pertenecientes al género Diapterus.



La problematica dentro de este género reside principalmente en el reconocimiento
de la mondfila del grupo (Deckert, 1973; Deckert & Greenfield, 1987; Alvarez-
Pliego, 2010), particularmente por la inclusién de la especie Diapterus aureolus
(ver. Deckert, 1973).

En el presente trabajo se plantea la revision del género Diapterus con la intencién
de determinar si los analisis morfoldgicos y filogenéticos con datos morfométricos
y moleculares concuerdan con la taxonomia intra-genérica actualmente aceptada
para este género. Las técnicas implementadas en el presente estudio son una
alternativa, tanto para la exploracion de sus relaciones filogenéticas como para la
determinacion de las entidades taxondmicas. Estas técnicas cada vez mas
aplicadas (debido al desarrollo de las ciencias computacionales, de la biologia
molecular y de la estadistica multifactorial) han derivado hipétesis taxonémicas y

filogenéticas mas robustas.

La aplicaciéon de la morfometria geométrica en la sistematica

El uso de la morfometria para el estudio de los peces tiene sus bases desde
finales del siglo XIX cuando la cuantificacion de las variaciones de la forma se
empez6 a utilizar para discernir entre grupos de organismos por medio de la
comparacion de tallas (Cadrin, 2000). Esto significé un avance, pero sus alcances
fueron limitados debido a que la aproximaciéon se basaba en una comparacion
univariada (King, 1985). Lo anterior imponia una limitante al andlisis corporal
debido a que la morfologia de los individuos es multidimensional y su variacién es

un fenédmeno multivariado por naturaleza (Zelditch et al., 2004).

La morfometria geométrica es una de las técnicas empleadas para medir la
variacién en la forma que ha sido aplicada a la resoluciéon de problemas de indole
taxondmico (Zelditch et al., 2004). Esta técnica se basa en la deteccién y registro
de marcas corporales homologas (e.g. hitos o cotas corporales) através del
empleo de sus coordenadas (X, Y) para representar numéricamente la forma del
cuerpo. Con estos datos es posible cuantificar la diferencia entre unidades

biolégicas en términos de la intensidad y direccion de deformacién de una forma a



otra. Esta técnica permite ademas una representacion grafica de las diferencias,

por medio de las gradillas finas de deformacioén (Bookstein, 1989).

La morfometria geométrica es util para abordar problemas taxonémicos debido a
que es una herramienta poderosa para cuantificar diferencias morfolégicas que
pueden ser empleadas para inferir la cercania filogenética y/o ecoldgica (Ridley,
2003; Cadrin et al., 2005). La aplicacion mas comun de esta herramienta en los
trabajos taxondmicos es para discriminar grupos y cuantificar las diferencias entre
estos (e.g. Rholf, 1998; Adams et al., 2004; Zeldtich et al., 2004).

La morfometria geométrica también ha sido utilizada para analizar los patrones de
crecimiento de las especies, o que puede aportar informacién para apoyar la
resolucién de problemas taxonémicos (Loy et al., 1998; Zeldich et al., 2003;
Zeldich et al., 2004). De igual forma, es una técnica ideal para analizar los
patrones alométricos debido a que los modelos conceptuales relacionados con
este fendmeno fueron formulados en términos geométricos (Gould, 1977; Alberch
et al., 1979). En el sentido mas amplio, el término alometria se utiliza para hacer
referencia al cambio en las proporciones corporales respecto al cambio de
magnitud del organismo (Gould, 1966). Con esta herramienta también es posible
cuantificar la direccion del cambio (Zelditch et al., 2000, Zeldich et al., 2003;
Zeldich et al., 2004).

El andlisis de la alometria puede jugar un papel importante en los estudios
taxondmicos debido a que se han descrito nominalmente especies diferentes
cuando éstas son biolégicamente las mismas pero que probablemente
corresponden a diferentes estadios de desarrollo (Johnson et al., 2009; Silvia-
Segundo et al., 2010). Ademas es importante tomar en cuenta las trayectorias del
desarrollo como fuente de caracteres pertinentes para la taxonomia en lugar de
solo obtenerlos a partir de la configuracion adulta (Gould, 1966). Con base en lo
anterior, el analisis de la dindmica del cambio morfoldgico deberia ser un requisito
en los estudios que empleen variables relacionadas con la forma ya que éstas por

lo general se encuentran relacionadas con la talla (Strauss, 1985). Por esta razon



antes de realizar alguna comparacion morfolégica se sugiere revisar dichos

cambios a lo largo del intervalo de tallas de los especimenes (Strauss, 1985).

Otra aplicacion de la morfometria es la inferencia de relaciones filogenéticas.
Entre las aplicaciones descritas ésta es la que tiene un origen mas reciente, y aun
es causa de controversia, particularmente en la consideracion y analisis de los
datos (Rholf, 1998; Monteiro, 2000; Wiens, 2000; MacLeod & Forey, 2002,
Zelditch et al., 2004; Goloboff et al., 2006; Goloboff & Catalano, 2011; Catalano et
al., 2010; Wiley & Lieberman, 2011).

Si bien la utilizacion de datos morfométricos para proponer hipétesis evolutivas es
aun materia de debate y controversia, por lo general se acepta la utilidad de
dichos datos para este propdsito. La discusion reside en parte en como usar
dichos datos debido a su naturaleza continua (Humphries, 2002; Goloboff et al.,
2006). Una aproximacién para solventar esto ha sido usar la morfometria
geométrica para la busqueda de caracteres discretos con potencial de ser
utilizados en andlisis tradicionales (MacLeod, 2002). Otra tendencia es usar
directamente alguna de las variables morfométricas (Rohlf, 2002; Goloboff et al.,
2006), sin que aun exista un consenso sobre cual de las variables generadas se
deban utilizar (e.g. Deformaciones Parciales, Deformaciones Relativas,
Deformaciones Singulares; ver MacLeod & Forey, 2002; Zelditch et al., 2004).
Para el analisis se pueden utilizar paquetes computacionales disenados para
datos continuos, como lo es TNT (Trees with new Technology) (Goloboff et al.,
2008) que emplea el método de Maxima Parsimonia o el programa PHYLIP
(Felsenstein, 1989) el cual utiliza el método de maxima verosimilitud utilizando el
algoritmo para datos continuos como lo propone Felsenstein (1981). Otra
alternativa es mediante el uso directo de las coordenadas, mediante un algoritmo
implementado en el paquete TNT (Goloboff et al., 2008; Catalano et al., 2010;
Goloboff & Catalano, 2011). Por estas razones la aplicacién directa de los datos
morfométricos para realizar inferencias filogeneticas aun no ha sido ampliamente
difundida, en el grupo de los peces los primeros trabajos de los cuales se tiene

conocimiento fueron publicados en el afno de 2005 con el método de maxima



verosimilitud (Acero et al., 2005) y en el 2011 con el método de maxima

parsimonia (Aguilar-Medrano et al., 2011).

Una de las ventajas de utilizar los datos morfométricos para inferir la filogenia se
basa en la facilidad y economia para analizar a los especimenes ya que se
pueden utilizar organismos provenientes de museos y colecciones de referencia a
un costo moderado. Otra ventaja de los datos morfométricos es que los cambios
en la forma reflejan el cambio en varios genes. Por esta razon es posible que
dichos cambios se encuentren codificados por la expresion de un grupo de genes.
También se tiene que tener presente que por lo general las descripciones y las
determinaciones de los organismos se basan en la morfologia de los
especimenes (Hills & Weins, 2000). Pero al igual que los marcadores
moleculares, no todas las estructuras morfoldgicas contienen senal filogenética
por lo que los datos morfométricos deberan derivar de caracteres con potencial de

aportar resolucion filogenética para la coleccion de terminales estudiadas.

Los nucleétidos como caracteres utiles en la Sistematica

El uso de la informacién dentro de los genes para resolver problemas
filogeneticos fueron utilizados por primera vez hace mas de 30 afos, cuando se
emplearon sondas para marcar RNA ribosomal para identificar e inferir filogenia
de eubacterias y arqueobacterias (Fox et al., 1980). A partir de entonces su uso
se ha difundido de manera exponencial hasta el punto que recientemente se han
hecho esfuerzos para generar grandes bases que tienen la intenciéon de
resguardar y difundir la informacion genética de la biodiversidad global (Hebert et
al., 2003; Tautz et al., 2003).

De manera general se aceptan tres enfoques para la utilizacion del ADN en la
sistematica (Vogler & Monaghan, 2006). Un enfoque del uso del ADN para auxiliar
a la taxonomia es la generacion de los llamados cédigos de barra (barcodes, por
su denominacion en inglés). Los cddigos de barras se fundamentan en la
secuenciacion de un gen dado de algun espécimen claramente identificado, asi
posteriormente esta secuencia servira de referencia para comparar la informacién

de especimenes colectados y asi poder identificarlos de una manera sencilla y



con un escaso margen de error (Vogler & Monaghan, 2006). Si bien esta idea no
es nueva ha sido extendida por la iniciativa de Hebert et al. (2003), la cual implica
la estandarizacién de un fragmento del gen Citocromo Oxidasa | (COl). Cabe
resaltar que los cédigos de barras no son un sistema taxonémico por si mismo,

mas bien es un sistema de identificacion (Vogler & Monaghan, 2006).

Otro de los enfoques moleculares de la taxonomia es la utilizacion de unidades
moleculares taxondmicas operacionales (MOTU, por sus siglas en ingles). Esta
aproximacién se implementoé por vez primera por Floyd et al. (2003) para trabajar
con nematodos. Una MOTU se define como un grupo de secuencias que difieren
con respecto a otras por un numero determinado de cambios en sus bases. La
forma practica de trabajar con las MOTUs es la secuenciacion completa de los
organismos dentro de las muestras y se utiliza el supuesto de que cada MOTU
(clado de secuencias) es una especie diferente (Vogler & Monaghan, 2006). Esta
metodologia es especialmente util para trabajos ecolégicos y se utiliza
comunmente para caracterizar comunidades bacterianas, micoldgicas, meiofauna

criptica, entre otras.

Otra estrategia para utilizar los datos moleculares en aplicaciones taxonémicas es
lo que se conoce como taxonomia del ADN o taxonomia molecular. Esta
perspectiva fomenta la adquisicion de la mayor cantidad de locus, asi como el
muestreo intensivo a lo largo del intervalo de distribucién de las especies de
interés. Lo anterior para poder representar la variabilidad de las especies, y asi
poder distinguir los linajes que representan a una especie lo que es util como un
criterio objetivo para la delimitacion de las especies (Tautz et al., 2003; Blaxter,
2004; Vogler & Monaghan, 2006).

El andlisis de las secuencias de los genes es una de las areas mas activas dentro
de los usos de los datos moleculares en la sistematica. Esta estrategia ha sido
ampliamente utilizada para inferir filogenias (Nei & Kumar, 2000; Wiley &
Lieberman, 2011) y tienen la ventaja de emplear una gran cantidad de caracteres
(Hills & Weins, 2000). También, a partir del analisis molecular es posible comparar

linajes no emparentados cercanamente, los cuales por la ausencia de de diversos
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caracteres morfolégicos compartidos, la sistematica basada en expresiones

fenotipicas resutaria complicada (Hills & Weins, 2000).

Si bien los datos moleculares presentan algunas ventajas sobre los datos
tradicionalmente usados en taxonomia tampoco puede ser aceptados que éstos
sean considerados como la unica fuente de informacién requerida. Por ejemplo, el
andlisis de secuencias puede no soportar diferencias entre individuos aun
existiéndolas, cuando el proceso de especiacion se deba a cambios en el nimero
de cromosomas (e.g. poliploidias) (Moriz & Cicero, 2004). También, existen
especies que son dificiles de distinguir molecularmente cuando el tiempo que han
tenido para divergir, después del aislamiento, no ha sido suficiente. De esta
manera, informacién de naturaleza distinta debe ser incluida para justificar el
estatus taxonémico conveniente. Por ejemplo, en algunos grupos de aves es
necesario usar patrones de canto, asi como datos ecoldgicos para discriminarlas
(American Ornithologists’ Union, 1998; Moriz & Cicero, 2004). Quiza lo mas
importante que debe resaltarse es que las secuencias de los genes por lo general
no aportan tanta informacién para el conocimiento de la biologia de la especie,
como podria ser aquel inferido y sportado por analisis conductuales, fisioldgicos o
anatomicos (e.g. arquitectura del aparato mandibular). Considerando lo anterior,
el uso de distintas estrategias puede llevar a una mejor comprension y descripcion

del elenco taxonémico con el que contamos.

Particularmente, para resolver el problema abordado en este trabajo las técnicas
utilizadas no han sido implementadas anteriormente y se espera que en conjunto
con la informacién existente de las descripciones morfoldgicas y osteoldgicas (e.g.
Deckert, 1973; Deckert & Greenfield, 1987; Alvarez-Pliego, 2010), se recononozca

con mas elementos las relaciones entre las especies del género Diapterus.

ANTECEDENTES

El estatus taxondmico de la familia Gerreidae ha sido ampliamente debatido, ya

que ha experimentado desde cambios de nomenclatura (e.g. antes Gerridae,
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nombre asignado por prioridad a un insecto hemiptero; Bailey & Moore, 1963)
hasta de categoria taxonémica (e.g. previamente ubicada en la familia

Leiognathidae; Gosline, 1971).

Los estudios sobre el desarrollo ontogenético han sido importantes para el
conocimiento de las especies incluidas en la familia Gerreidae. Ortiz-Galindo
(1991) describio la ontogenia inicial de Eugerres axillaris (=E. lineatus); Jiménez-
Rosenberg (1994; 1998) estudié el desarrollo de tres especies de Eucinostomus,
y Jiménez-Rosenberg et al. (2003) el desarrollo larval, prejuvenil y juvenil de
Diapterus peruvianus (= D. brevirostris). Alvarez-Pliego (2004) describié el
desarrollo osteolégico de Diapterus peruvianus (= D. brevirostris) desde su
ontogenia inicial, complementando los trabajos sobre esta especie de
Kobelkowsky & Aleman-Rivero (2000) y de Kobelkowsky (2003).

Las relaciones filogenéticas de especies selectas de la familia Gerreidae han sido
abordadas previamente mediante analisis moleculares (Espinosa et al., 1993;
Ruiz-Carus & Uribe-Alcocer (2003a; 2003b); Chen, et al. 2007). Los resultados
reportados indican un mayor parentesco entre los géneros Diapterus y Eugerres
con respecto al resto de los géneros integrantes de la familia. Estos resultados
concuerdan con la propuesta de similitud entre Diapterus-Eugerres asi como entre
Eucinostomus-Gerres basada en caracteres morfologicos (Deckert, 1973; Castro-
Aguirre et al., 1999; De La Cruz-Aguero, 2001; Ortiz-Galindo, 2009). Sin embargo,
un mayor numero de ejemplares y especies debe ser revisado para una mejor

compresion de las relaciones al interior de la familia.

En los ultimos 70 afos se han llevado a cabo revisiones taxondémicas en
diferentes grupos dentro de la familia Gerreidae en América, entre los cuales
destacan las revisiones del género Eucinostomus llevadas a cabo por Curran
(1942), Zahuranec (1967), Matheson (1983), Matheson & McEachran (1984), De
La Cruz-Aguero & Galvan-Magana (1992) y mas recientemente por De La Cruz-

Aguero (2001), quien reconoce la validez de ocho especies en este género.
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En cuanto el género Eugerres Gonzalez-Acosta (2005) y Gonzalez-Acosta et al.
(2005) realizaron una revisibn del género aclarando la translocacion
nomenclatural entre E. axillaris y E. lineatus; aportando asi las evidencias para el
reconocimiento de E. awlae como una especie valida y la sinonimia de E. periche

con E. brevimanus.

A nivel mundial el género Gerres es el mas estudiado. Sin embargo, la mayoria de
los trabajos han sido enfocados en la region del Océano Indico y el Pacifico
occidental debido a que la mayor diversidad de especies de este género se
encuentra en dicha zona (e.g. Iwatsuki & Kimirua, 1997; Iwatsuki et al., 2002;
Chakraborty et al., 2006; lwatsuki & Heemstra, 2007). Este esfuerzo ha llevado a
la descripcion de varias nuevas especies en los ultimos afios. En América solo se
encuentra una especie reconocida, Gerres cinereus, distribuida en las dos costas
(Atlantico occidental, Pacifico oriental) lo cual ha causado polémica, ya que se
han encontrado diferencias entre los organismos provenientes de ambas cuencas.
Si bien este problema ya ha sido revisado, aun existe incertidumbre en cuanto el
reconocimiento de una o dos especies (Regan 1906-1908; Meek & Hildebrand,
1925; Humann & Deloach, 2004; Burnes-Romo, 2009).

Por su parte, el género Diapterus presenta aun incertidumbre acerca de su
taxonomia y sus relaciones filogenéticas. Dentro de este género han existido
problemas nomenclaturales con la especie D. brevirostris. Originalmente esta
especie fue descrita como Gerres peruvianus (Cuvier, 1830). Revisiones
posteriores revelaron que esta entidad taxonémica genérica, Gerres, no deberia
de agrupar a todas las especies conocidas de Gerreidae clasificAandola como
Diapterus peruvianus (Jordan & Evermann, 1896; Meek & Hildebrand 1925).
Posteriormente la revision de los especimenes descritos como Gerres brevirostris
por Sauvage, 1879, demostré que correspondian a D. peruvianus, por lo tanto se
demostré que el sindnimo valido es Diapterus brevirostris (Sauvage, 1879)
(Gonzalez-Acosta et al., 2007).

Otra problematica taxonémica dentro del género Diapterus, implica a la especie D.

aureolus. Esta especie a pesar de que presenta caracteres compartidos con las
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especies del género Diapterus (Alvarez-Pliego, 2010), posee una morfologia
corporal y caracteristicas afines al género Eucinostomus (e.g. pigmentacién de la
aleta dorsal con tres bandas y la espina anal de menor longitud que el hueso
interhemal). También, presenta diferencias claras con respecto al resto de las
especies de la familia tales como presencia de una aleta dorsal separada, espinas
anales degadas y la linea lateral curva. Estos caracteres llevaron a Deckert (1973)
a proponer en sus tesis de maestria una nueva entidad genérica monoespecifica,
sin embargo esta propuesta nunca fue formalmente considerada, ya que no fue
publicada. Aunque en una publicacion posterior mencionan esta problematica y

sugieren que es pertinente que se aborde (ver Deckert & Greenfield, 1987).

Posteriormente en la tesis doctoral de Alvarez-Pliego (2010) se propone que el
género Diapterus es un grupo monofilético que comprende las cuatro especies y
considera que los caracters autapomorficos de D. aureolus (hueso paraesfenoides
sin quilla y proceso coronoides del hueso angular sin presentar forma de gancho)

son suficientes para la creacion de un subgénero, (Deckertia).

JUSTIFICACION

La importancia de este trabajo puede ser desglosada en lo siguientes puntos:

Se aborda un problema sobre la sistematica de un género que ha mostrado
conflictos taxonomicos y filogenéticos. Esto deriva en consideraciones relevantes
que tienen que ver con el soporte al conocimiento de la biodiversidad de nuestro
pais. También deriva en una mejor comprension de los procesos historicos
ocurridos que han propiciado los patrones disyuntos de distribucion anfiamericana
de las especies actuales.

Asociado a lo anterior, la estrategia de andlisis utilizada en el presente estudio
podria auxiliar, como base metodoldgica, a los analisis relacionados con
problemas taxonémicos en otros grupos, ya que estos muchas veces solo se
soportan en enfoques netamente descriptivos. Finalmente debido a que en esta

propuesta se emplean herramientas morformétricas para generar hipétesis
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filogenéticas, sera otro antecedente del empleo de los datos morfométricos en

estudios sobre sistematica.

OBJETIVOS

General

e Revisar la Sistematica del género Diapterus empleando datos

morfométricos y moleculares.

Particulares

e Revisar la variacién morfolégica al interior de las especies de Diapterus

mediante técnicas de morfometria geométrica.

e Explorar las relaciones filogenéticas utilizando datos de secuencias de

genes, asi como con datos provenientes de la morfometria geométrica.

e Proponer una taxonomia acorde a la historia evolutiva del grupo.

e Sugerir eventos de especiacion que pudieron dar lugar al arreglo

filogenético propuesto mediante el uso de relojes moleculares.

MATERIAL Y METODOS

Obtencion de datos morfométricos

Para los analisis morfométricos se reviso un total de 287 especimenes del género
Diapterus cuyo intervalo de tallas fluctué entre los 19 y 220 mm de longitud patrén
o estandar (LS). Las muestras comprenden las cuatro especies reconocidas como
validas dentro del género: la mojarra guacha D. auratus Ranzani, 1842 (n= 65),
mojarra palometa D. aureolus (Jordan & Gilbert, 1882) (n= 76), mojarra de aleta

amarilla D. brevirostris (Sauvage, 1879) (n= 87) y la mojarra de estero o caitipia D.
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rhombeus (Cuvier, 1829) (n= 59). Se utilizé6 una especie de cada uno de tres
géneros de la familia Gerreidae (Eugerres lineatus n=20; Gerres cinereus n=20y
Eucinostomus entomelas n=20) como grupos externos en los analisis

filogenéticos.

Las muestras provienen de recoletas in situ (Mazatlan, Nayarit y Veracruz) asi
como de préstamos de colecciones cientificas nacionales y extranjeras
(CICIMAR-CI Coleccidn Ictiolégica del CICIMAR-IPN; FLMNH: Museum of Natural
History, University of Florida; CNPE: Coleccion Nacional de Peces; Instituto de
Biologia, U.N.A.M.; AMNH American Museum of Natural History; UCR
Universidad de Costa Rica y EMCI: Coleccion Ictiolégica; Ciencias de Mar y
Limnologia, Estacion Mazatlan, | CMyL-U.N.A.M.). Todo el material revisado en el
presente trabajo se encuentra bajo resguardo de la Coleccion Ictiolégica (Cl) del
CICIMAR-IPN (http://coleccion.cicimar.ipn.mx). Debido a lo anterior se tienen
muestras provenientes de varias localidades del intervalo de distribucién de las
especies, por lo tanto se asume que el presente trabajo incluye una parte

importante de la variabilidad que puede existir al interior de cada especie.

Todos los organismos fueron fotografiados mediante una camara digital montada
sobre una base y con una escala métrica. En todos los casos se capturé el lado
izquierdo del espécimen. Las imagenes en formato digital se almacenaron en una
computadora personal para su posterior caracterizacion morfométrica, la cual fue
realizada mediante la digitalizacion de marcas (término conocido en la literatura
anglosajona como “landmarks”), representadas mediante coordenadas X.Y.
Todas las digitalizaciones fueron realizadas empleando el programa TpsDig 1.4
(Rohlf, 2004). En el presente trabajo se empleo una constelacion de 16 marcas
(Fig. 2) que en conjunto describen de una manera completa la forma corporal de
los organismos. Las coordenadas obtenidas fueron ajustadas utilizando el
procedimiento de superposicion de Procrustes Generalizado (ver. Rohlf & Slice,
1990) en el programa CoordGen6fn (Sheets, 2004).

16



Obtencion de datos moleculares

Para el analisis molecular se obtuvieron 19 muestras de musculo de las cuatro
especies; D. auratus (n= 5), D. aureolus (n= 7), D. brevirostris (n= 5), y D.
rhombeus (n= 2), las cuales fueron almacenadas en viales conteniendo etanol al
95%. En el laboratorio, el ADN total se obtuvo mediante un kit de extraccién
Qiagen, siguiendo el protocolo recomendado por el fabricante. Una vez obtenido
el ADN total, se amplificaron tres fragmentos de genes mitocondriales (12S, 16S y
COl) y un fragmento nuclear (RAG1). Ademas se obtuvo una secuencia de cada
fragmento para cada grupo externo del GenBank

(http://www.ncbi.nim.nih.gov/genbank/) (Tabla I):

Tabla | Numeros de acceso de las secuencias resguardadas en el GenBank.

Especie 128 16S COol RAGI1

Gerres cinereus EF095601.1 EF095573.1 EF095666.1 GU225291.1
Eucinostomus gula ~ EF095598.1 EF095570.1 EF095663.1 GU225236.1
Eugerres plumieri EF095600.1 EF095572.1 EF095665.1 GU225258.1

Figura 2 Configuracion generada a partir de 16 marcas. Las
marcas negras son marcas naturales y las grises se consideran
semimarcas debido a que son fijadas utilizando una plantilla
creada a partir de las marcas naturales.
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La amplificacién se realiz6 mediante una reaccidén en cadena de la polimerasa
(PCR, por sus siglas en ingles), utilizando los siguientes iniciadores (e.g. primers
o cebadores) para cada fragmento: El gen 12S se amplific6 empleando los
iniciadores L1091 y H1478 (Kocher et al., 1989); el 16S con los iniciadores 16Sar-
L y 16Sbr-H (Palumbi, 1996) y el COI con los iniciadores FishF1 Y FishR1
disefiados por Ward et al. (2005). Estos iniciadores ya han sido empleados en
especies de la familia Gerreidae (Chackraborty et al., 2006; Sparks et al., 2005;
Chen et al., 2007). Para el caso del RAG1 se emplearon iniciadores disefiados
para el presente trabajo usando el programa Primer3 (Rozen & Skaletsky, 2000).
Se disefiaron dos pares (DauraRAG1F1-DauraRAG1R1 y DauraRAG1F1-
DauraRAG1F2) para obtener una secuencia de aproximadamente 1400 pb. Los
iniciadores disefiados para amplificar un fragmento del gen RAG1 se reportan a

continuacion:

e DauraRAG1F1 (ATCTCTGGATGGGCTTCCTC)
e DauraRAG1R1 (AAAAGGGGTTGGTTCTCCAT)
o DauraRAG1F2 (GATGAGAAGATGGTGCGTGA)

e DauraRAG1R2 (CCAGGGTCTTGTGCAGGTAA)

Cada reaccion fue realizada empleando un volumen de 35 pl conteniendo: Buffer
de PCR 1X (Invitrogene), 0.2 mM de dNTP mix, 0.48 uM de cada primer, 4.0 mM
de MgCI2, y 2.5 U de Taq ADN polymerase (Invitrogene). Las condiciones de
termociclador fueron: 2 min a 94°C, seguido de 35 ciclos, cada uno de los cuales
consistié de 3 pasos: 1) 1 min a 94°C; 2) 1 min a 58°C para el 12s y el 16s, 1 min
a 66.5°C para el RAG1 y 30 segundos a 54°C para el COI; 3) 2 min a 72°C. Se
realizé una extensién final compuesta de 4 min a 72°. El éxito de la amplificacion

fue confirmado con una electroforesis en gel de agarosa al 1%.

Todas las amplificaciones fueron secuenciadas (MacroGen, Corea) en ambos
sentidos empleando para cada fragmento los mismos iniciadores utilizados en sus
amplificaciones. Las secuencias fueron editadas y arregladas manualmente

empleando el programa Sequencher Ver 4.5 (GeneCode, Inc.). El alineamiento se
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llevo a cabo empleando el algoritmo de ClustalW implementado en el programa
MEGA Ver. 5 (Tamura et al., 2011).

Correspondencia taxonémica

Para probar la concordancia entre las unidades bioldgicas del género Diapterus y
las secuencias se realizé un dendrograma empleando el algoritmo del vecino mas
cercano y el numero de diferencias nucleotidicas como medida de distancia.
Posteriormente se describié la variabilidad de cada marcador comparando el
porcentaje de sitios variables con respecto a sitios conservados. Esto se realizo
mediante el programa MEGA Ver. 5 (Tamura et al., 2011).

Variabilidad morfolégica

Patrones de crecimiento.

Una vez comprobada la correspondencia entre los datos moleculares y las
especies aceptadas para el género se llevd a cabo la exploracion de los patrones
de crecimiento de cada especie empleando la longitud estandar (LS) como
medida de talla y la distancia Procrustes como una medida de la variacion
morfolégica. La talla fue determinada como la distancia entre dos marcas (1-9,
Fig. 2) a partir de coordenadas obtenidas de la digitalizacién de cada organismo
utilizando el programa Tmorphgen6 (Sheets, 2004). Para obtener la variacion
morfoldgica, primero se estimé una forma promedio para cada especie a partir de
los tres organismos mas pequefios y posteriormente todos los espécimenes (por
especie) fueron comparados con su correspondiente forma promedio, para
obtener asi la Distancia Procrustes. Estos datos permiten relacionar la variacion
morfolégica con la talla y visualizar los cambios morfolégicos en cada especie
durante el crecimiento a través de gradillas finas de deformacién. Este proceso se

realizé utilizando el software Regress6 (Sheets, 2004).

Para comparar la tasa del cambio morfoldgico ocurrido durante el incremento en
talla entre las especies, las trayectorias (relacién variacion morfolégica-tamaro del
centroide) fueron linearizadas aplicando logaritmo natural al tamafio del centroide.

Cabe aclarar que solo para las comparaciones entre trayectorias se utilizo el
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tamafo del centroide en vez de la LS como estimador de la talla, ya que esta
medida (el centroide) es la que presenta mayor independencia con respecto a la
forma (Bookstein, 1991). Seguido de la linearizacién se realiz6 una prueba de
homogeneidad de pendientes y un andlisis de covarianza usando el programa de

computo Statistica v.8 (www.Statsoft.com).

Para comparar las direcciones de los cambios morfolégicos durante el crecimiento
se realizé una comparacién pareada entre los angulos de los vectores. Dichos
vectores fueron producto de la sumatoria de los vectores de cada deformacion
parcial con respecto al tamafio del centroide (ver. Zelditch et al., 2000; Zeldicht et
al., 2004). Se probd que cada angulo asi como que cada comparacién pareada no
fuera producto del azar creando un intervalo de confianza a partir de 900
permutaciones. El andlisis previo fue realizado en el programa VecCompare6
(Sheet, 2004). La matriz resultante de este analisis se utilizé para construir un
dendrograma utilizando el algoritmo UPGMA (Unweighted Pair Group Method with
Arithmetic Mean, por sus siglas en inglés) en el médulo Neighbor del programa
PHYLIP v. 3.69 (Felsentein, 1989).

Comparacion de la forma

Previo a la comparacion morfoldgica, los datos fueron revisados para restringir el
analisis a aquellos individuos cuya variacion morfoldégica no fuera consecuencia
del efecto de la alometria. Esto se realizd excluyendo arbitrariamente los
organismos que se encontraban en el intervalo de tallas en donde existe efecto
sobre la forma debido al crecimiento. Para esto se utilizé el criterio de eliminar del
andlisis los datos que se encontraran en el intervalo de tallas donde un
incremento en la talla implicaba un incremento significativo en la distancia
Procrustes, considerando los resultados de los andlisis previos. Debido a lo
anterior se redujo el tamafno de muestra para la comparacion de la forma: D.

auratus (n= 20), D. aureolus (n=73), D. brevirostris (n= 38), D. rhombeus (n= 40).

Con los individuos seleccionados se realizé un Analisis de Variables Candnicas
(AVC) el cual permite estimar el grado de diferenciacién morfométrica. Por medio

de un analisis multiple de varianza (MANOVA) se probd la robustez estadistica de
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la diferenciacion entre las formas de las especies. Estos andlisis se realizaron
utilizando el programa CVAGen6 (Sheets, 2004). El célculo de las distancias
cuadraticas de Mahalanobis entre los grupos del AVC se utilizdé para construir un
dendrograma por medio del algoritmo de agrupacion UPGMA, con el fin de
visualizar las afinidades entre las formas de las diferentes especies. Estos ultimos
dos analisis se realizaron por medio de los programas de cémputo Statistica v.8
(www. Statsoft.com) y el médulo Neighbor del programa de computo PHYLIP v.

3.69 (Felsentein, 1989), respectivamente.

Filogenia

Para inferir las relaciones filogenéticas, los datos morfométricos y moleculares se
analizaron de manera separada. Los datos morfométricos empleados fueron las
deformaciones relativas con los algoritmos de Parsimonia y de Maxima
Verosimilitud mientras que para los datos moleculares (genes: 12s, 16s, COl y
RAG1) se emple6 de igual manera el método de Parsimonia ademas del método
Bayesiano. Es pertinente resaltar que para estos andlisis se incluyo la informacion

de especies de géneros de la familia, Gerres, Eucinostomus y Eugerres.

Morfométrica

Se ha sugerido que para que los datos de forma puedan ser utilizados de mejor
manera en inferencias filogenéticas es necesario analizar una estructura compleja
o bien dividir o fraccionar la forma de interés, analizando de este modo varios
caracteres de manera independiente (Rohlf, 2002; Macleod, 2002). Por esta razén
la forma corporal se dividi6 en tres secciones: region cefdlica (Marcas:
1,2,3,4,5,13,14,15,16); regién toracica (Marcas: 5,6,7,11,12,13) y el pedunculo
caudal (Marcas: 7,8,9,10,11) (Fig. 2). Ademas se incluyo la aleta dorsal como un

caracter extra, sobre la cual se consideraron 12 marcas adicionales (Fig. 3).

Para obtener los datos para el andlisis filogenético se ajustaron las
configuraciones de cada una de las estructuras por separado con el método
Procrustes generalizado. Posteriormente se extrajeron los valores de los ejes de

las deformaciones relativas (Relative Warps) de cada estructura a partir de un
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analisis de componentes principales PCAgen6 (Sheets, 2004), y posteriormente
los valores se promediaron por estructura y por especie. Una vez obtenidas las
matrices, éstas se combinaron (ANEXO 1).

La matriz de deformaciones relativas, conformada por los valores promedio de las
deformaciones relativas por especie, se Uutilizd6 para los analisis de Maxima
Parsimonia y de Maxima Verosimilitud. La generacion de la hipétesis filogenética
bajo el método de Maxima Parsimonia se realizé utilizando el programa de
computo TNT (Goloboff, et al., 2008). El criterio para generar los arboles fue
busqueda exhaustiva. Para generar los arboles con Maxima Verosimilitud
empleando datos continuos se usé el modulo ContML del paquete PHYLIP v3.2
(Felsenstein, 1973; Felsenstein, 1989) sin considerar un arreglo global e
incorporando las especies de la siguiente manera (D. auratus, D.aureolus, D.
brevirostris, D. rhombeus, Eucinostomus entomelas, Eugerres lineatus y Gerres

cinereus como grupo externo).

Figura 3 Marcas utilizadas para representar la forma de la aleta. Las
marcas naturales fueron 1y 12. El resto de marcas se colocd creando
una plantilla a partir de marcas naturales.
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Molecular

En este caso solo se empled una secuencia por espécimen y se analizd por
separado cada gen, tanto los mitocondriales (12s, 16s y COI) como el nuclear
(RAG1). También, se concatenaron las matrices para buscar un arbol incluyendo
toda la informacion disponible (ANEXO 1).

Se utilizé el programa TNT (Goloboff et al., 2008) para generar los arboles de
Maxima Parsimonia con los datos moleculares mediante el criterio de busqueda
exhaustiva. También, con los datos moleculares se contruyd un arbol empleando
la maxima probabilidad posterior (método Bayesiano), para lo cual fue necesario
seleccionar previamente el modelo de sustitucidn nucleotidica que mas se
ajustara a los datos. Para esto se utilizd el programa JmodelTest (Posada, 2008).
El modelo de sustitucion se selecciono arbitrariamente para cada gen tomando en
consideracion los parametros del criterio de informacion Bayesiana (BIC, por sus
siglas en inglés) y del criterio de informacién de AKAIKE (AIC, por sus siglas en

inglés).

Una vez seleccionado el modelo, se buscaron los arboles éptimos con el método
Bayesiano implementado en el programa Mr. Bayes v. 3.1.2 (Huelsenbeck &
Ronquist, 2001). La busqueda de los arboles se hizo con dos cadenas de
2’000,000 generaciones con una frecuencia de muestreo de cada 100. Para
reconocer el punto de convergencia de las cadenas durante el proceso de
busqueda se utilizé el programa Tracer v. 1.5 (Rambaut & Drummond, 2007). Una
vez concluido el procedimiento, se elimin6é el primer cuarto de los muestreos
(parametros y arboles), con la intencién de solo retener los arboles con valores de
probabilidades posteriores estables. El proceso inicia con valores de verosimilitud

bajos y van estabilizandose conforme aumentan los muestreos.

Optimizacién de la forma sobre el arbol molecular

A partir del arbol filogenético generado con el andlisis bayesiano de los cuatro
marcadores moleculares se optimizé el caracter “forma” (Fig. 2) con la intencién

de visualizar el cambio a lo largo de la topologia. Para esto se utilizaron los datos
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de las configuraciones Procrustes promedio de cada especie. El método de
optimizacién para calcular las formas hipotéticas en los nodos internos del arbol,
consistié en utilizar la medida de cambio de “parsimonia cuadrada” conocida por
su definicién en inglés como “Squared-Change Parsimony”, tal como lo propuso
RohlIf (2002) basado en las propuestas de Huey & Bennett (1987) y Maddison
(1991). El programa utilizado para este fin fue TpsTREE v 1.12 (Rohlf, 2000).

Biogeografia histérica

Con la intencion de realizar inferencias acerca de la biogeografia actual asi como
de la historia del grupo se construy6 un arbol filogenético calibrado en un tiempo
relativo. Para esto el primer paso fue probar si los marcadores utilizados
presentaban una tasa de sustitucion constante a lo largo del tiempo mediante una
prueba de relojes moleculares. Esta emplea el estadistico X? y los valores de
maxima verosimilitud obtenidos a partir de un arbol generado con el método
bayesiano. Los valores de maxima verosimilud se obtuvieron con base en dos
supuestos: 1) considerando que el marcador se comporta como reloj molecular
estricto y 2) que el marcador presenta tasas de sustitucion diferencial a lo largo
del arbol. Esto se realizé independientemente para cada uno de los fragmentos,
de acuerdo con el método propuesto por Kimura en 1980, con los programas
Mega v.5 (Tamura et al., 2011) y Mr. Bayes (Huelsenbeck & Ronquist, 2001). Una
vez probada la hipétesis del reloj molecular (de los cuatro genes) el arbol
Bayesiano se ultrametriz6 con el algoritmo NPRS (Non Parametric Rate
Smoothing) empleando el programa TreeEdit v1.0a10 (Rambaut, 2007).

Posteriormente este arbol (ultramétrico) se calibr6 en el tiempo relativo
empleando un valor arbitrario (100 +/-10) como fecha de especiacion del nodo
ancestral. La calibracion del arbol se realizé con el programa de computo BEAST
v. 1.4 (Drummond & Rambaut, 2007). Una vez con esta informacion se generaron
2 cadenas de Markov con 2°000,000 de generaciones esto para obtener un
intervalo de confianza (95%) de la posicion relativa de los nodos del arbol.
Mientras que los parametros de ajuste se revisaron utilizando el programa Tracer
v. 1.5 (Rambaut & Drummond, 2007).
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RESULTADOS

Correspondencia taxonémica

La longitud de los fragmentos (numero de pares de bases) que se analizaron
fueron: 355, 415, 652 y 1141 para el 125, 16S, COIl y el RAG1 respectivamente.
El fragmento con un mayor numero de sitios variables entre las especies fue el
COl (27% de su longitud), seguido por el 16S (12.5%), el 12S (11.3%) y
finalmente el RAG1 (4.9%). La descripcidon de las variaciones inter-especificas se
presenta con mayor detalle en el ANEXO 2. Los dendrogramas generados
soportan cuatro grupos claramente distinguibles entre si (Fig. 4), cada uno de

estos corresponde a cada una de las especies validas del género Diapterus.

1 25 70 D. brevirostris 168 93 | D. brevirostris
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99 1 D. rhombeus
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Figura 4 Dendrogramas generados utilizando el algoritmo de agrupacion del vecino mas
cercano y las diferencias nucleotidicas como medida de distancia no corregida (ver
escala), con cada uno de los cuatro fragmentos analizados (12S, 16S, COl y RAG1). Los
nuameros dentro de los arboles indican el soporte de los nodos el cual fue generado por
medio de una prueba de remuestreo (bootstrap) con 1000 permutaciones.
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Variabilidad morfolégica

Patrones de crecimiento.

Las trayectorias de deformacion que presentaron las especies conforme al
incremento en talla mostraron una tendencia similar al de las curvas de
crecimiento individual (Fig. 5). En tallas iniciales los cambios morfoldgicos
presentan una tasa elevada pero conforme los organismos incrementan su
tamafo la tasa disminuye de tal manera que tienden a tener un comportamiento

asintotico.

Las gradillas de deformacion (Fig. 5) sugieren que los cambios morfolégicos que
suceden en relacion con el crecimiento estan asociados con una elevacion de la
zona dorsal del cuerpo asi como una proyeccién de la zona ventral, que dan como
resultado un individuo que se puede describir como de mayor altura. Ademas se
presenté una alometria negativa en la zona del rostro y en el pedunculo caudal,

acentuando la altura corporal que caracteriza a los organismos adultos (Fig. 5).

Diapterus aureolus fue la especie que presentd cambios morfolégicos singulares
dentro del género, como la elevacion de la parte dorsal donde todas las marcas
tienden a desplazarse hacia arriba, mientras que en las otras especies del género,
los ultimos puntos de la parte dorsal se desplazan en diagonal hacia arriba y a la
derecha lo que da como resultado una forma mas romboidal (Fig. 5).
Adicionalmente D. aureolus no registr6 una reduccion relativa del pedunculo
caudal, presentando diferencias en los desplazamiento de los puntos localizados

en la zona ventral ya que no todas las marcas se proyectaron hacia abajo (Fig. 5).

En todas las especies los datos linearizados se ajustaron significativamente a un
modelo lineal (Fig. 6), con pendientes relativamente similares. La especie con la
tasa menor de deformacién fue D. auratus mientras que D. aureolus y D.
brevirostris presentaron una tasa muy similar (Fig. 6). Esta interpretacion se tiene
que tomar con cautela para Diapterus aureolus ya que presento gran variabilidad
fuera del ajuste del modelo (R? = 0.23) (Fig. 6), presumiblemente debido a que la

muestra no incluye especimenes de tallas reducidas. Debido a lo anterior se

26



excluyo a D. aureolus del subsecuente analisis de covarianza (ANCOVA). No se
rechazo la hipdtesis de homogeneidad de pendientes sin embargo el valor de la
probabilidad fue marginal (p=0.053) y el ANCOVA indico diferencias significativas
entre las trayectorias (p=0.013).

Cada especie del género Diapterus, tiene una direccion de cambio morfolégico
especifica, ya que los angulos de los vectores generados fueron
significativamente diferentes (p<0.001). En este sentido, D. aureolus fue la
especie que presentd el vector mas divergente (Fig. 7. Ademas el dendrograma
(Fig. 7) sugiere que D. auratus y D. brevirostris son las especies que presentan

mayor semejanza en sus patrones de crecimiento.
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Figura 5 Trayectorias de crecimiento generadas a partir de una medida de
deformacién (distancia Procrustes) y la talla (longitud estandar). En el lado
derecho de cada grafica se presentan las gradillas finas de deformacion, las
cuales expresan la direccion de cambio morfolégico conforme el crecimiento,
teniendo como referencia el promedio de los tres especimenes de talla menor,
por especie. Las gradillas se presentan aumentadas en 2X.
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Figura 6 Curvas de crecimiento linearizadas por medio de la aplicacion del
logaritmo natural del tamafio del centroide. Se muestran los estadisticos referentes
al ajuste de los datos a un modelo lineal.
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Figura 7 Dendrograma generado mediante el método de grupos de
pares no ponderado con media aritmética (UPGMA, por sus siglas
en inglés) empleando la matriz de la comparacion pareada entre los
angulos de las trayectorias de crecimiento.
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Comparacion de la forma

De manera general se considero que los especimenes con tallas mayores a los 6
cm de longitud estandar (LS) presentan una forma promedio representativa para
D. auratus, D. aureolus y D. rhombeus mientras que para D. brevirostris se
seleccionaron los especimenes con tallas mayores a los 9 cm (LS) (Fig. 8). Este
procedimiento permite aproximarse a un analisis de la variacién morfolégica no
afectado por la forma de los individuos de tallas reducidas y a considerar las

variaciones como causa natural del polimorfismo intra-especifico.
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Figura 8 Seleccion de datos considerados como libres del efecto de la alometria. En color gris los
datos removidos y en color negro los datos utilizados en las comparaciones posteriores. Se
muestra el tamafo de la muestra (n) que sera incluida en analisis posteriores.
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El analisis comparativo de la morfologia de las cuatro especies del género
Diapterus, fue realizado por medio de la aplicacion de un Analisis de Variables
Canonicas (AVC). Este analisis generd 3 variables candnicas estadisticamente
significativas (Tabla II).

Tabla Il Parametros de las tres variables candnicas generadas.

Variable Lambda Ji-cuadrada g.l. Probabilidad

VC1 0.0108 697.9 84 p<0.001
VvC2 0.1496 292.6 54 p<0.001
VC3 0.5169 101.6 26 p<0.001

La grafica generada a partir de los valores de las primeras dos variables
candnicas representaron en conjunto el 94% del poder de discriminacién del
analisis (VC1 =79 %; VC2 = 15 %). La disposicidn espacial de los valores sugiere
que las formas de D. auratus, D. brevirostris y D. rhombeus presentan una
apariencia corporal mas afin entre ellas (Fig. 9). La forma de D. aureolus se
encuentra principalmente separada de las restantes especies por la primera
variable canonica. La segunda variable canonica separa a D. rhombeus del grupo
formado por D. brevirostris y D. auratus, mientras que la variable canénica 3 (VC3
= 5.7%) separa a este ultimo (Fig. 9).

Los anteriores analisis soportan la hipétesis que las formas de las cuatro especies
reconocidas del género Diapterus son estadisticamente diferentes. Considerando
las distancias de Mahalanobis, el 93% de las muestras fueron clasificadas
correctamente (Tabla Ill). Cabe resaltar que las especies que obtuvieron 100% de

clasificacion correcta fueron D. aureolus 'y D. rhombeus.
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Figura 9 Analisis de variables canonicas (AVC). Dispersion de los
especimenes por especie de Diapterus spp.

Tabla Ill Matriz de clasificacion correcta generada a partir del analisis de variables canonicas

D. auratus D. aureolus D. brevirostris D. rhombeus

D. auratus
D. aureolus
D. brevirostris

D. rhombeus

17 0 2 1 85%
0 73 0 0 100%
4 0 33 1 97%
0 0 0 40 100%
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El dendrograma generado (Fig. 10) utilizando las distancias cuadraticas de
Mahalanobis, sugiere una mayor similitud entre las formas de D. auratus, D.
brevirostris y D. rhombeus. Diapterus aureolus es la especie que presenta la

forma menos afin dentro del género.

7

Distancia Ligamiento

Figura 10. Dendrograma generado con el algoritmo del método de grupos de
pares no ponderado con media aritmética (UPGMA, por sus siglas en inglés)
utilizando las distancias cuadraticas de Mahalanobis por especie.
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Filogenia
Morfométrica

El analisis utilizando el método de Maxima Parsimonia con los caracteres
generados a partir de la morfométria geométrica (deformaciones relativas de la
zona cefalica, tronco, pedunculo caudal y aleta dorsal; ver métodos), recuperd un
solo arbol con 1.698 pasos (Fig. 11). El numero de pasos del presente analisis, es
producto de un algoritmo de optimizacion del programa de computo utilizado
(TNT), para datos continuos, ya que para tratar con este tipo de caracteres el
programa los discretiza entre 0 y 65 estados, con una resolucién de tres
decimales. La monofilia del género Diapterus es reconocida de acuerdo con este
criterio. El arbol sugiere que las especies hermanas son D. rhombeus y D.

brevirostris.

El arbol encontrado con las deformaciones relativas por medio del método de
Maxima Verosimilitud sugiere de igual manera a D. rhombeus y D. brevirostris
como grupos hermanos, pero en contraste revela que el género Diapterus no es
un grupo monofilético, ya que recupera a la especie Eugerres lineatus anidada al
interior y deja afuera a D. aureolus del clado formado por D. rhombeus, D.

brevirostris y D. auratus (Fig. 12).
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Gerres cinereus

Eucinostomus entomelas

Eugerres lineatus

D. aureolus

IC=0.5
IR=0.7

D. auratus

D. brevirostris

D. rhombeus

Figura 11 Arbol de Maxima Parsimonia generado a partir de las
deformaciones relativas obtenidas del analisis morfométrico. Su longitud es
1.968 pasos. Se muestran los indices de consistencia y de retencién. Los
tamanos de las ramas son relativos al numero de pasos.

FEucinostomus entomelas

D. aureolus

Eugerres lineatus

D. auratus

= D. brevirostris

D. rhombeus

Gerres cinereus

Figura 12 Arbol filogenético seleccionado por Maxima Verosimilitud.
Los datos utilizados fueron las deformaciones relativas generadas con
el analisis morfométrico.
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Molecular

Se generaron tres arboles filogenéticos a partir del criterio de Maxima Parsimonia
mediante el algoritmo de busqueda exhaustiva. ElI primer arbol se genero
combinando las matrices de los fragmentos mitocondriales (12S, 16S y COI con
un total de 1,421 pb). El segundo arbol se generé con el fragmento del gen
nuclear (Rag1 con 1,141 pb) y finalmente el tercer arbol es aquel generado con la

matriz combinada (Fig. 13).

Los tres arboles sugieren a D. rhombeus y D. brevirostris como especies
hermanas. También, soportan la polifilia del género Diapterus debido a la
inclusion de Eugerres lineatus y la exclusion de D. aureolus. El arbol generado
con la informacion contenida en el RAG1 presenta diferencias topoldgicas
especificas en la parte final del arbol ya que el clado del componente restante de
Diapterus no se encuentra claramente resuelto (Fig. 13). Los arboles generados
con la informacion del ADNmt son idénticos al arbol generado con las matrices
combinadas (Fig. 13). Solo variaron los indices de consistencia y de retencién
(Fig. 13).

En la Tabla IV se describen los modelos de sustitucion empleados para la
inferencia bayesiana. De igual manera se presentan tres arboles resultantes de
los analisis bayesianos (Fig. 14) el primero con los datos de los genes
mitocondriales, el segundo con la informacion del marcador nuclear y finalmente

el tercero que incluye la informacién de los cuatro marcadores (Fig. 14).
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Tabla IV Modelos de sustitucion sugeridos
por el programa JModelTest para cada

fragmento.
Marcador Modelo
128 Tpm3+I+G
16S Tpm2+I+G
Col HKY+G
RAG1 TrN+G

Los arboles encontrados por el método Bayesiano sugieren una interpretacion
similar a los arboles generados con el método de Maxima Parsimonia. Los tres
arboles (fragmentos mitocondriales, RAG1 y el de la matriz combinada) soportan
que el género Diapterus no es un grupo monofilético debido a que Diapterus
aureolus es excluido del clado formado por las otras tres especies del género (Fig.
14). De igual manera en el arbol del gen nuclear las ramas finales no se

encuentran del todo resueltas (Fig 14).

Los tres arboles sugieren como especies hermanas a Diapterus rhombeus y D.
brevirostris. Si bien el arbol encontrado con la informacion de los fragmentos
mitocondriales asi como con el de la matriz combinada presenta la misma
topologia difieren en las probabilidades posteriores. Cabe resaltar que el arbol
generado con la matriz combinada es robusto ya que presenta todos sus nodos

presentan una probabilidad posterior del 100 por ciento (Fig. 14).
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12s + 16s + COI

Gerres cineretis

Eucinostomus gula

D. aureolus

IC=0.468
IR=0.741
Eugerres plumieri
D. auratus
RAG1 D. brevirostris

Gerres cinereus

D. rhombeus
Eucinostomus gula
D. aureolus
[C=0.908
IR=0.807 Eugerres plumieri

D. auratus

D. brevirostris

D. rhombeus

12s + 16s + COI + RAG1

Gerres cinereus

Eucinostomus gula

D. aureolus

IC=0.528
IR=0.781

Eugerres plumieri

P [, quvatiis

e 1. DYEViVOStris

D. rhombeuis

Figura 13. Arboles primarios generados a partir del criterio de
Méaxima Parsimonia utilizando independientemente la informacion
de los tres fragmentos del ADNmt, el fragmento del gen nuclear y el
de la matriz combinada con los cuatro fragmentos moleculares.
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Gerres cinereus

Eucinostomus gula

D. aureolus

Eugerres plumieri

D. auratus

0.98

D. brevirostris
-| 0.99
D. rhombeus

RAGI1

Gerres cinereus

Eucinostomus gula

D. aureolus
| Eugerres plumieri
0.97
D. auratus
0.84

D. brevirostris

D. rhombeus
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Gerres cinereus

Eucinostomus gula

D. aureolus

1 Eugerres plumieri

D. auratus

s ). brevirostris

— |

D. rhombeus

Figura 14 Arboles primarios generados a partir el método Bayesiano,
incluyendo los valores de la probabilidad posterior de los nodos
utilizando independientemente la informacion de los tres fragmentos
del ADNmt, el fragmento del gen nuclear y el de la matriz combinada
con los cuatro fragmentos moleculares.



Optimizacién de la forma sobre el arbol molecular

De acuerdo con la optimizacion de las coordenadas Procrustes sobre el arbol
encontrado por el método Bayesiano generado a partir de la informacion
molecular combinada, se puede apreciar una tendencia general a la elevacién de
cuerpo con respecto a una forma ancestral hipotética (Fig. 2; Fig. 15). La forma
ancestral hipotética pudo presentar el pedunculo caudal mas alargado asi como
una zona rostral tendiendo a fusiforme, semejando el cuerpo de algunas especies

del género Eucinostomus.

Una zona de cambio morfolégico importante, en el contexto evolutivo, dentro del
grupo Diapterus es el area que abarca la aleta anal (Fig. 15), ya que hay una
tendencia a una proyeccidén de esta causada por el engrosamiento y crecimiento
de las espinas anales. Lo cual es un caracter propio del género Diapterus con

excepcion de D. aureolus.

La forma de las especies del genero Diapterus con excepcion de D. aureolus
presentan una forma mas romboidal con respecto a la forma de referencia. Esta
forma se acentua por la elevacion de la zona anterior a la aleta dorsal asi como

por la reduccion relativa del pedunculo caudal (Fig. 15).

Biogeografia histérica

En cuanto la prueba de los relojes moleculares solo la informacion procedente del
12s (P> 0.37) y del COI (P> 0.08) se comportaron de acuerdo con un modelo de
reloj molecular a diferencia de los datos obtenidos del 16s (P< 0.001) y del RAG1
(P<0.01) que no presentaron una tasa de mutacion constante a lo largo del arbol.
Para la utilizacion de la informacion contenida en el 16s y el RAG1 en la
calibracion del arbol en el tiempo, se utilizé un modelo de reloj relajado con un
comportamiento LogNormal, la cual supone que la tasa de sustitucion del
marcador sigue una distribucion LogNormal (ver Kishino et al., 2001; Lepage et
al., 2007).
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De acuerdo con el arbol calibrado en el tiempo relativo (Fig. 16) se sugiere que el

linaje de D. aureolus es antiguo ya que se encontraba separado mucho tiempo

antes de que divergirea el clado Eugerres spp. + Diapterus spp, en contraste con

el resto del componente de Diapterus ya que su especiacion fue aparentemente

rapida. Lo anterior se infiere debido a que los nodos se encuentran cercanos al

final del arbol y las barras de error son pequefas y se traslapan (Fig 16).

,—D. aureolus
Ii Eugerres

L
. D. brevirostris

|_|_— D. rhombeus

Figura 15 Reconstruccion de la forma corporal de acuerdo con la estimacion
de Parsimonia Cuadrada sobre el arbol filogenético Bayesiano de los datos
moleculares. La configuracion de estrellas es la forma del nodo que separa a
D. aureolus mientras que el cuadrado a Eugerres, finalmente la configuracién
de circulos es la forma calculada para el nodo que une al resto de los
Diapterus. Exageracion = 2X.
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Gerres spp.

Eucinostomus spp.

Diapterus aureolus [s.1.]

Eugerres spp.

Diapterus auratus

—— Diapterus brevirostris

— Diapterus rhombeus

Figura 16 Calibracion del arbol en el tiempo relativo. Las barras azules muestran el 95% de la
distribucion de las posiciones de los nodos.

DISCUSION

Correspondencia taxonémica

Se corrobord la correspondencia de la informacion contenida dentro de los
marcadores moleculares con la clasificacion basada en caracteres morfoldgicos,
la cual reconoce cuatro especies validas agrupadas en el género Diapterus. Los
resultados indican que estas dos aproximaciones son congruentes debido a que
sugieren los mismos agrupamientos (Fig. 4) (Farris, 1971; Mickevich, 1978). Con
ello, también se soporta el correcto reconocimiento taxonémico de los individuos
empleados en el estudio, evitando la incorporacion de individuos incorrectamente

identificados.
Los grupos formados con los marcadores moleculares fueron compatibles con la
clasificacion actual basada en caracteres morfologicos, esto es lo esperado

considerando la hipétesis de la “no especificidad de los caracteres” propuesta por
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Sokal & Sneath (1963). Esta hipdtesis hace referencia de manera general que a
partir de un buen muestreo de caracteres fenotipicos es posible tener una
muestra representativa del genotipo, ya que el fenotipo esta codificado en varios

genes.

Si bien la interpretacién de los cuatro marcadores es la misma (12s, 16s, COl,
RAG1) entre ellos se encontraron diferencias en los niveles de variabilidad
nucleotidica. El RAG1 presentd el menor numero de sitios polimérficos (4.9%) lo
cual concuerda con lo que se ha reportado en relacién con que este fragmento
presenta una tasa de mutacién mucho menor que los genes mitocondriales. Por
esta razén el RAG1 ha sido propuesto para ser usado en la inferencia de
filogenias “profundas” (Ericson & Johansson, 2003; San et al., 2004). Por otro
lado, el COI presentd la variabilidad mas alta (27% de sus sitios), como ha sido
reportado en otros estudios y por lo cual se sugiere que puede ser util como
marcador molecular para detectar especiaciones recientes e incluso identificar
clados a nivel de poblaciones (Hebert et al., 2003; Hammouti et al., 2009).
Considerando lo anterior, se puede mencionar que las propuestas filogenéticas
encontradas en el presente trabajo se encuentran apoyadas por marcadores

moleculares con diferentes tasas de mutacion.

Variabilidad morfolégica

El comportamiento de la trayectoria similar a una curva de crecimiento ya ha sido
reportado para otras especies de peces pertenecientes a diversas familias (e.g.
Loy et al., 1998; Zelditch et al., 2000; 2004). El patron generalizado de crecimiento
de las especies del género Diapterus implica una elevacion relativa del cuerpo asi
como una alometria negativa en la zona del rostro y un desplazamiento hacia
abajo del inicio de la aleta anal (Fig. 5), lo cual puede explicarse con la formacion
de la cresta supraoccipital en los juveniles asi como el engrosamiento de la

segunda espina anal (Alvarez-Pliego, 2004; Kobelkowsky, 2004).

La especie que presenta la trayectoria menos similar fue D. aureolus,

probablemente como resultado de incluir en el analisis muestras que en su
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mayoria fueron organismos adultos. Lo anterior puede suponerse ya que gran
parte de los especimenes presentaron una talla cercana a la talla maxima
registrada para esta especie (15cm LS, Bussing, 1995). De igual manera pudo ser
por esta razon por la cual se obtuvo un valor pobre para el ajuste lineal. Sin
embargo, las diferencias en la direccién del cambio, pueden ser informativas
(Com. Pers. Zelditch 2010).

Diapterus aureolus presentd una direccion de cambio diferente al resto de sus
congéneres. Estas diferencias pueden ser debidas a que los organismos adultos
de D. aureolus se caracterizan por presentar una cresta occipital menos
pronunciada asi como espinas anales no engrosadas (Deckert, 1973; Alvarez-
Pliego, 2010). De esta manera el cuerpo tiende a ser ovalado contra la forma

romboidal caracteristica del resto de las especies (Fig. 5,7).

Por otra parte la variacion de los patrones alométricos con respecto al crecimiento
ha sido considerada como una fuente importante de diversificacion morfologica en
el grupo de los peces (Sweet 1980; Weston 2003; Frederich et al., 2008), basado
en el supuesto de que peces filogenéticamente relacionados presentan una forma
similar en etapas tempranas seguidas por modificaciones subsecuentes que
resultan en la clara diferenciacién en forma de los adultos de diferentes especies
(Liem, 1991, Zelditch et al., 2003).

De acuerdo con lo anterior se pudiera sugerir a D. aureolus como la especie con
un crecimiento menos afin dentro del género. Las gradillas de deformacion al
igual que el analisis de los vectores reflejan el fuerte grado de diferenciacién de

esta especie dentro del grupo.

La comparacién de las curvas linearizadas (relacion deformacion y talla) es una
manera de explorar el efecto de la heterocronia debido a que se compararon las
tasas de cambio. La exploracién de las gradillas y la comparacion de los vectores
fue, por otra parte, una buena aproximacién para cuantificar el efecto de la
heterotopia, ya que se analizé el cambio morfolégico en el morfoespacio con
relacion al cambio de la talla (Zelditch et al., 2003). Se ha propuesto que los

fenébmenos de heterocronia representan un mecanismo que da como resultado
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una relacion entre cambio morfolégico a lo largo del crecimiento y la filogenia
(Gould, 1977). Este proceso hace referencia a diferencias en las tasas de
crecimiento de las estructuras entre especies relacionadas (Alberch et al., 1979).
La heterocronia ya ha sido propuesta como una explicacion para entender la
diferenciacion morfologia entre algunas especies de Diapterus. Al respecto se ha
mencionado que posiblemente la variacion en el engrosamiento de la segunda
espina anal y el desarrollo anticipado de la cresta occipital en D. brevirostris con
respecto a Eugerres axillaris sea un reflejo de este fenémeno (Alvarez-Pliego,
2004).

La heterotopia pocas veces es analizada debido a la dificultad que implica
representar y cuantificar los cambios. Por tal motivo, la morfometria geométrica ha
sido de gran utilidad debido a la utilizacion de las gradillas de deformacion
(Bookstein, 1989), lo cual ha permitido sugerir que juega un papel importante en
la diversificaciéon de los peces (Wray & McClay 1989; Zelditch & Fink 1995;
Zelditch et al., 2000). En el presente trabajo por medio del analisis de la direccién
del cambio se encontré que es clara la diferenciacion del patron espacial del
crecimiento entre las especies del género Diapterus. Debido a que existen
diferencias en las trayectorias linearizadas de D.auratus, D. brevirostris, D.
rhombeus, se propone el proceso de heterocronia como mecanismo operante en
la especiacion de este grupo, mientras que la heterotopia como el proceso
operante para la diferenciacion de D. aureolus debido a la diferencia entre los
angulos asi como la direccion de cambio representada en las gradillas finas de
deformacion, a pesar de presentar una pendiente promedio, similar a la de D.

brevirostris.

Los anadlisis de las trayectorias tienen una utilidad practica ya que permiten
determinar la talla a la cual los especimenes son comparables entre si, respecto a
su forma (Zeldictch et al. 2004). No considerar esta situacion puede tener
implicaciones importantes en la interpretacién de los analisis morfométricos ya
que se ha reportado que dependiendo del intervalo de talla que se seleccione las
distancias entre los grupos pueden variar de manera significativa (Zeldictch et al.
2004). Un criterio util que permite aproximarse a la comparacién propia de la

forma corporal de una especie sin considerar las variaciones impuestas por una
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posible alometria, es utilizar individuos maduros. Desafortunadamente, en
muchos casos no hay estudios de maduracién para todas las especies de interés.
A conocimiento del autor solo se tienen datos de esta naturaleza para D.
rhombeus (Etchevers, 1978). Con el fin de resolver esta situacidn comunmente se
utilizan individuos que se encuentren en el mismo intervalo de tallas, sin embargo,
esto es una medida arbitraria, ya que el tener las mismas tallas no garantiza la
representacién y comparabilidad de estadios de desarrollos similares entre las

especies.

En este estudio se empled la forma de la curva de la distancia morfométrica y la
talla para la seleccion de datos para la comparacién de la forma entre las
especies. Se considero el decremento de la deformacion para ubicar el momento
en el cual los cambios morfométricos ya no eran afectados propiamente por el
incremento de la talla. De acuerdo con lo que sugieren las curvas de deformacion,
se puede considerar como una aproximacion que en un intervalo de entre 6 a 9
cm (LS) las especies del género Diapterus tienden a dejar de deformarse con
respecto al incremento en la talla, por lo tanto si solo se utilizan muestras de
organismos con tallas superiores a dicho intervalo se habra retirado gran parte del
efecto de la alometria sobre la forma. Este es un criterio objetivo para la seleccion
de muestras. Una aproximacion alternativa ha sido el empleo de residuales (ver.
Thorpe, 1975; Lleonart et al., 2000; Zelditch et al., 2003); sin embargo esta
estrategia tiene la desventaja de retirar parte de la variabilidad de las formas en
aquellos casos que la variacidon no esté bien representada a lo largo de las
curvas. El éxito de la remocion del efecto de la alometria de los andlisis puede
notarse si se revisa la dispersidén de los valores de las variables candnicas ya que

los grupos se encuentran muy compactos con poca variabilidad.

La interpretacién extraida a partir de la comparacién de las formas corporales de
los organismos adultos sugiere que D. aureolus presenta la forma mas disimil
entre las especies del género concordando con lo mencionado por Deckert (1973)
y Alvarez-Pliego (2010). Esta interpretacion coincide con lo encontrado a partir del
analisis de las trayectorias. Cabe resaltar que se ha reportado una pendiente

menor en la relacion peso longitud de D. aureolus con respecto a D. auratus 'y D.
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brevirostris (De La Cruz-Aguero et al. 2011) lo que probablemente sea reflejo de
la diferencias en la trayectoria y de la forma adulta de D. aureolus con respecto a

Sus congéneres.

Si bien se reconoce el grado de disimilitud morfolégica de D. aureolus las
comparaciones de la forma no son suficientes para reconocer si este grado de
disimilitud amerita la definicion de una nueva entidad taxonémica, ya que esto
implica tener en cuenta las relaciones filogenéticas (Henning, 1966). Por tal
motivo se hace necesario analizar la informacién bajo el contexto histérico

evolutivo (Wiley & Lieberman, 2011).

Filogenia

A la fecha la unica hipétesis filogenética propuesta para el género Diapterus es
aquella de Alvarez-Pliego (2010). Aun cuando los arboles filogenéticos generados
con datos morfométricos y moleculares en el presente trabajo muestran ciertas
diferencias topolégicas, todos sugieren una hipotesis filogenética diferente a la de
Alvarez-Pliego (2010). La primera diferencia evidente es que los datos
morfométricos y los moleculares postulan que D. rhombeus y D. brevirostris son
las especies hermanas dentro del género Diapterus en contraste con la propuesta
previa que sugeria a D. auratus y D. brevirostris. Es probable que ésta diferencia
sea debido a que Alvarez-Pliego (2010) encontré un conjunto reducido de
caracteres diferenciales entre D. brevirostris, D. auratus y D. rhombeus, ya que su
propuesta filogenética en ese nivel solo distingue a D. rhombeus de [D.
brevirostris + D. auratus] por dos autapomorfias de D. rhombeus: férmula de las
espinas de la aleta anal y la apdfisis faringea muy prominente; sin que exista
alguna que defina el clado D. brevirostris + D. auratus. De igual manera en esa
propuesta filogenética no existe informacion para distinguir entre D. brevirostris y

D. auratus. (ver Alvarez Pliego, 2010).
Aunado a lo anterior, uno de los dos caracteres autapomorficos reportados por
Alvarez-Pliego (2010) para separar a D. rhombeus del clado D. auratus + D.

brevirostris (la férmula anal: 1l, 9), es un caracter poco conservado.
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Especificamente en los guerreidos la férmula de sus aletas tiene esa tendencia,
ya que Eugerres brasilianus presenta usualmente un radio menos en su aleta anal
(M, 7) que el resto de los integrantes del género, aunque con una variabilidad
intraespecifica documentada (Gonzalez-Acosta, et al., 2005). Este patrén también
se observa entre las especies del género Eucinostomus donde E. (= Ulaema)
lefroyi se distingue del resto por la reduccion del numero de espinas anales,
comparada con el resto de las especies (De La Cruz Aguero, 2001). O el caso
extremo, donde Pentaprion, un miembro de la familia Gerreidae con distribucion
en el Pacifico sur-occidental (e.g. Oceania), presenta una aleta anal compuesta

de cinco a seis espinas (Woodland, 1984).

En cuanto la polifilia del género Diapterus, es una hipotesis soportada por todos
los arboles generados, con excepcion del encontrado a partir de los datos
morfométricos empleando el algoritmo de Maxima Parsimonia. Es pertinente
comentar que la razdn por la cual dicho arbol difiere del resto se debe sélo a
diferencias en las metodologias y no en la informacién contenida en los datos, ya
que el algoritmo de Maxima Verosimilitud obtenido a partir de los mismos datos
morfométricos, propone un arreglo igual a aquellos basados en los datos
moleculares. Por esta razon se considera el arreglo descrito en las figuras 12, 13,

14 como la propuesta filogenética del presente trabajo.

Para que la clasificacion sea coherente con la historia evolutiva es necesaria
reconocer la monofilia de los clados; es decir, la existencia de grupos naturales
(Henning, 1966). Para el caso particular del género Diapterus puede seguirse
alguna de las dos siguientes alternativas taxondémicas: 1) incluir a las especies del
género Eugerres dentro de Diapterus 6 2) excluir a D. aureolus del género
Diapterus, definiendo un nuevo género monoespecifico dentro de la familia
Gerreidae (e.g. Pentaprion, Parequula). En cuanto a la primera opciéon no hay
elementos que sustenten la inclusion de Eugerres dentro de Diapterus debido a
que se cuenta con suficiente informacidén que indica la diferenciacién de Eugerres
con respecto a Diapterus. Esta postura se encuentra apoyada por informacién
molecular (Espinosa et al., 1993; Ruiz-Carus & Uribe-Alcocer, 2003a; 2003b;
Chen, et al. 2007; Calado et al., 2012) y de indole morfologica y osteoldgica
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(Deckert, 1973; Deckert & Greenfield, 1987; Castro-Aguirre et al., 1999; Ortiz
Galindo, 2009; Alvarez-Pliego, 2010), por lo tanto de acuerdo con lo anterior y los
resultados optenidos en el presente trabajo asi como los caracteres propuestos
por Deckert (1973) se puede mencionar que se tienen elementos para soportar la

segunda opcion.

La hipétesis de Alvarez-Pliego (2010) no fue concordante con los resultados del
presente trabajo, sin embargo, esto no significa que los caracteres utilizados por
aquel autor no sean pertinentes, ya que todos los caracteres son potencialmente
viables para descubrir las relaciones filogenéticas (Henning, 1966). Asi,
aceptando que solo existe un arbol que liga a todas las ramas componentes, las
hipétesis que surgen solo reflejan un mayor esfuerzo para descubrir las
relaciones, determinadas por los datos y los andlisis empleados (Wiley &
Lieberman, 2011).

Implicaciones taxonémicas

Ademas de los datos morfométricos y moleculares que soportan la polifilia de
Diapterus existe informacidén biolégica documentada que también apoya esta
conclusion. Diapterus aureolus es la Unica especie de los géneros Diapterus y
Eugerres que no es comun en sistemas mixohalinos (Deckert, 1973; Bianchi,
1991; Lopez-Peralta & Arcila, 2002; Diaz-Ruiz et al., 2006). Esto sugiere que D.
aureolus es una especie con requerimientos ecologicos distintos al clado
integrado por D. brevirostris, D. auratus 'y D. rhombeus, consistente con el arreglo

filogenético aqui propuesto.

Con base en los elementos morfométricos y moleculares obtenidos, el presente
estudio muestra evidencias robustas para apoyar la remocién de Diapterus
aureolus (Jordan & Gilbert, 1882) del género Diapterus y la definicion de un nuevo
género, el cual ademas seria soportado con informacién morfoldgica y ecolégica
generada de manera independiente (e.g. Deckert, 1973; Alvarez-Pliego, 2010). Se
considera que los resultados encontrados en la presente investigacién son

suficientes para soportar esta definicibn genérica, tomando en cuenta
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comparativamente diagnosis recientes basadas solo en descripciones
morfolégicas (e.g. Kottelat & Vidthayanon, 1993; Newman, 1995; Larsen, 2011;
McCosker et al., 2011). Finalmente y de mayor consideracién, esta propuesta
resolveria la polifilia detectada dentro del género Diapterus, estableciendo la
monofilia del grupo y resolviendo el clado "atipico" resultante [Eugerres sp -
Diapterus spp] de los analisis morfométricos y moleculares encontrados en el
presente estudio. Esta decisién parece recomendable, ya que de otro modo se
continuaria manteniendo una propuesta de arreglo artificial para Diapterus (sensu
lato).

Esta nueva propuesta de clasificacion se considera un paso importante hacia un
mejor conocimiento de la historia natural y en particular de la sistematica del
grupo, con implicaciones taxondmicas y nomenclaturales de especial interés. En
este tenor y con el propdsito de cumplir con las recomendaciones del Cédigo de
Nomenclatura Zooldgica (ICZN, 1999) y para evitar eventuales confusiones
taxondmicas en la familia Gerreidae, en el presente trabajo no se define ninguna
nueva nomenclatura para esta categoria taxondémica (género). Este tipo de
complicaciones taxonémicas-nomenclaturales ha ocurrido en el pasado dentro de
componentes de la familia Gerreidae (e.g. Curran, 1942; Zahuranec, 1967;
Deckert, 1973), por la omisién de la norma que establece la recomendacion de
publicar los hallazgos y propuestas de esta naturaleza en una revista cientifica
preferentemente, especializada en taxonomia y sistematica. Esta directriz se basa
especificamente en los criterios establecidos en los capitulos 3 y 9, y en el
apéndice B de las recomendaciones generales del CNZ (ICZN, 1999). Por lo
tanto, de aqui en adelante se hace referencia al taxén Diapterus aureolus (Jordan
& Gilbert, 1882) como Diapterus aureolus sensu lato [s.l.]. En el ANEXO 3 se
presenta la diagnosis del taxon referido, adicionalmente a una clave para la

determinacion de las especies analizadas en el presente trabajo.

Las razones por las cuales se genero la confusion acerca de la posicion relativa
de D. aureolus [s.l.] se debe en parte a la falta de publicacién de los resultados de
Deckert (1973) (ver Deckert & Greenfield, 1987), relativos a la nueva entidad

taxondmica propuesta por el autor en su tesis de maestria en 1973 (género
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Schizopterus). Este mismo caso ocurrié con las tesis no publicadas por Curran
(1942) para el género Xystaema y para dos especies del género Eucinostomus
por Zahuranec (1967), enmendadas estas ultimas de manera inadecuada, de
acuerdo a la praxis recomendada por el CNZ por Yanez-Arancibia (1980) de

acuerdo al analisis nomenclatural presentado en De La Cruz-Aguero (2001).

Una situacion relevante que juega un papel importante en la confusidon
taxonémica de D. aureolus [s.l] es la pérdida del ejemplar tipo (holotipo)
complicada ademas porque no se definid una serie tipo (e.g. paratipos). Este
ejemplar fue recolectado por Charles H. Gilbert en la bahia de Panama en 1881.
Este ejemplar se encontraba bajo el resguardo del museo Smithsoniano de
Historia Natural bajo el niumero de catalogo USNM 29487 (Eschmeyer & Fricke,
2012). No obstante la busqueda infructuosa del presente autor, ademas de la
propia de otros autores antecedentes al mismo (e.g. Deckert, 1973; Alvarez-
Pliego, 2010), sugiere que el extravio del holotipo ocurrié hace al menos cuatro
décadas. La posible explicacion que Deckert (1973) da a la pérdida de este
ejemplar, si bien anecdética, se basa en lo mencionado por el Dr. David Starr
Jordan (1922) en su autobiografia: “— A nuestro regreso de Suiza hacia Paris en
Septiembre, fue de mi conocimiento y mi pesar, que “Owen Hall”, el viejo edificio
de Ciencias de la Universidad de Indiana, fue alcanzado por un rayo y se quemd
practicamente todo junto con su contenido [en 1883, acotacién del presente
autor]; incluyendo mi valiosa biblioteca y mis colecciones, ademas de un
manuscrito de un volumen considerable de Jordan y Gilbert de los peces de la
costa occidental de México y Panama. Junto con el libro también se perdieron las
muestras en las cuales este estaba basado. La mayoria de estas muestras no
fueron repuestas hasta que realicé personalmente una expedicién a Mazatlan en
1895, y otra realizada por Gilbert y Starks a Panama en 1903”. Posteriormente
Deckert describe que el Dr. Carl L. Hubbs en 1964 menciond que las colecciones
de 1881 y de 1882 de Jordan, provenientes de Mazatlan y Panama, formaban
parte del material destruido en el incendio. Por lo tanto debido a que Diapterus
aureolus s.l. (=Gerres aureolus) fue descrito en 1882 a partir de un espécimen
recolectado en Panama entre febrero y mayo de 1881 es probable que este se

haya perdido en el incendio.
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Debido a que el holotipo se encuentra perdido es recomendable designar un
neotipo (ICZN, 1999), en aras de la estabilidad taxondmica asi como un punto de
partida y de comparacion para trabajos posteriores. Es pertinente mencionar que
Deckert (1973) al proponer la instauracion del género Schizopterus a partir de la
especie D. aureolus [s.l] design6é un neotipo a partir del espécimen con codigo
SIO 65-304-41A depositado en la Coleccion del Instituto de Oceanografia de
Scripps, en San Diego, California, USA. Esto de acuerdo a dicho autor, por
presentar el espécimen referido, las caracteristicas descritas por Jordan & Gilbert
en la descripcion original de la especie. Sin embargo, como se menciono
anteriormente la propuesta de Deckert (1973) no fue considerada debido a que
sus conclusiones no fueron publicadas formalmente (ver Deckert & Greenfield,
1987).

Optimizacién de la forma sobre el arbol molecular

Una vez que se tiene una propuesta filogenética es posible realizar varias
inferencias referentes a la historia de los grupos con un grado de certidumbre
aceptable (Rohlf, 2002). Una de estas inferencias es el calculo e interpretacién de
la variacion de la forma del grupo en un contexto historico evolutivo. Para hacer
estas inferencias es necesario calcular la forma de las unidades taxonomicas
hipotéticas (UTH's) (nodos de los arboles) (Fig. 15). Es importante mencionar que
si bien el método propuesto por Rohlf (2002) es un método matematicamente bien
soportado (Huey & Bennett, 1987; Maddison, 1991), es probable que las formas
reales de dichos ancestros no se comporten de la manera predicha, ya que el
método supone un cambio en la forma a una tasa constante a lo largo del arbol,
debido a que las formas de los UTH’s se calcula haciendo un promedio
ponderado, al tamafo de las ramas, de las formas adyacentes. Sin embargo, la
inferencia es importante para ver las tendencias generalizadas del cambio en la

forma del grupo.

Como se puede apreciar en la figura 15, la tendencia de la forma a lo largo del

arbol es la reduccién relativa de la zona del rostro, asi como una proyeccion del
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inicio de la aleta dorsal y de la aleta anal. Los cambios morfolégicos que se
calcularon a lo largo del arbol guardan una similitud con los cambios visualizados
conforme el crecimiento de las especies del genero Diapterus (sin D. aureolus
[s.l]) (Fig. 5). Esto puede deberse a la idea que se tiene de que la alometria es un
mecanismo importante para la diversificacion de las formas de las especies
(Gould, 1977; Alberch et al., 1979; Sweet 1980; Wray & McClay 1989; Liem, 1991;
Zelditch & Fink, 1995; Zelditch, et al., 2000; Weston 2003; Zelditch et al., 2003;
Frederich et al., 2008).

Una zona de variacién corporal importante a lo largo de la hipétesis filogenética es
la elevacion del cuerpo después del nodo donde se separa D. aureolus [s.l.] del
resto de las especies analizadas. Esto sugiere una tendencia al crecimiento de la
cresta occipital conforme mas derivada sea la especie. Lo anterior puede estar
relacionado con la diferenciacion de habitats que tienen estas especies, ya que
como se menciond anteriormente D. aureolus [s.l.] es la Unica especie que no se
asocia a los sistemas mixohalinos en comparaciéon con el resto del componente
de Diapterus y Eugerres. (Deckert, 1973). Los elementos que se tienen para
apoyar lo anterior, en el contexto de la forma, es que los cuerpos altos,
comprimidos lateralemente, son cinéticamente eficientes en zonas con mucha
corriente (Wardle et al., 1995), aunado a que un cuerpo alto permite una buena
maniobrabilidad (Helfman et al., 2009), en parte debido a que en estos casos el
mismo cuerpo puede funcionar como elemento de propulsién (Wardle et al.,
1995). Estas caracteristicas comunmente se encuentran en peces asociados a
esteros y lagunas, probablemente debido a que en estas zonas se ven mas
afectadas por el cambio de las mareas aunado a la heterogeneidad del habitat por

la presencia de ramas y raices (Levinton, 2009).

La otra zona de variacién corporal es el inicio de la aleta anal. Esto se adjudica al
engrosamiento de las espinas de las aletas anales caracteristicas de Diapterus
(sin considerar a D. aureolus [s.l.]) y de Eugerres. Esta caracteristica también es
observada en peces estuarinolagunares, como por ejemplo los peces de la familia
Centropomidae y algunos integrantes de la familia Haemulidae (e.g. género

Pomadasys) (Nelson, 2006). La presencia de este engrosamiento soporta la idea
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de que la diferenciacion de los habitats pudo haber sido de importancia para la

divergencia del clado Diapterus-Eugerres con respecto a D. aureolus [s.1.].

Una hipdtesis para explicar la posible relacion entre la presencia de una espina
anal engrosada (en conjunto con el hueso interhemal) y el tipo de habitas tiene
que ver con su funcion acustica (Green, 1971; Parmentier et al., 2011). De
acuerdo con esta idea, los peces que habitan en los sistemas estuariolagunares
(e.g. Gerreidae) tienden a aumentar la eficiencia de los sistemas de produccion y
recepcion de sonido, debido a que en estas zonas el sonido producido por los
organismos puede verse alterado por la reverberacion y el propio sonido
ambiental (Kasumyan, 2008). En los peces, la produccion de sonido mediante la
espinal anal se logra por friccion (estridulacion) (Tellechea et al., 2011), y
posteriormente el sonido puede ser amplificado por medio de la vejiga gaseosa
(Tavolga, 1977). Dentro de los guerreidos se ha propuesto que la espina anal y el
hueso interhemal pueden utilizarse para la recepcion de sonidos ya que la espina
anal y su hueso interhemal pueden capturar sonidos y llevarlos a la vejiga
gaseosa la cual a su vez se encuentra en una estrecha asociacién con el oido
interno (Paramentier et al., 2011). Diapterus aureolus [s.l.] no solo tiene la espina
anal mas delgada sino que presenta ademas el hueso interhemal mas estrecho
en relacion con el resto del componente especifico de Diapterus y el género
Eugerres (Alvarez-Pliego, 2010). Esto puede ser un reflejo de la diferenciacion

ecoldgica y filogenética de D. aureolus [s.1.]

Biogeografia histérica

La calibracion del arbol se realizo en el tiempo relativo, ya que no se tiene
certidumbre de las posibles fechas de especiacién de cuando menos uno de los
nodos. Una aproximacién pudiera ser emplear la fecha promedio reportada para
el ultimo cierre del istmo de Panama (Keigwin, 1978; Coates et al., 1992; Coates
et al., 2004; Jackson et al., 1996; Bartoli et al., 2005) como fecha aproximada para
la divergencia del par de especies anfiamericanas mas derivadas (D.brevirostris y
D. rhombeus) (Fig. 16). Esto bajo el supuesto de que no pudo existir una evento
de especiacién que implicara una translocacion de cuencas entre las especies

posterior al ultimo cierre del canal centroamericano (Marko, 2002). Pero aun asi
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existe la posibilidad latente de que las especies de la familia que no fueron
consideradas sean mas recientes (Knowlton & Weigt, 1998; Marko, 2002) por lo
tanto para realizar un arbol calibrado en el tiempo con un buen grado de
certidumbre se sugiere que se realice incluyendo de preferencia a todos o gran

parte de los integrantes de la familia Gerreidae.

A pesar de lo anterior es posible hacer inferencias en cuanto la biogeografia
histérica utilizando el arbol calibrado en el tiempo relativo usando como apoyo
eventos geoldgicos bien documentados en conjunto con trabajos que expliquen
los patrones de distribucion actual de otros organismos. Existe una propuesta
previa para explicar los eventos que propiciaron la distribucidn actual para
algunas especies de guerreidos distribuidas en América (De La Cruz Aguero,
2001). Se ha propuesto que la historia de los guerreidos comenz6 en el
Indopacifico ya que se considera el centro de origen de los guerreidos, debido a
su alta diversidad (De La Cruz Aglero, 2001). Se piensa que el ancestro de los
guerreidos americanos se encontraba ampliamente distribuido en el mar
circumglobal de Tethys el cual al cerrarse hace alrededor de 60-65 millones de
anos (ANEXO 4) separo los linajes del viejo mundo e Indopacifico con respecto al
Pacifico y Atlantico americano (Rosen, 1975; Berggren, 1978; Vrielynck et al.,
1997). Este proceso se ha utilizado para explicar los patrones de distribucion de
varias especies de diversas familias, Belonidae, Batrachoididae, Scombridae,
Atherinopsidae, Serranidae, Labrisomidae (Cressey & Collette, 1970; Collette &
Russo, 1981; White, 1986; Stepien et al., 1997; Passos, 1999), ya que el patron
de distribucion de las especies de estas familias incluyen integrantes en la costa

occidental de Africa asi como en América.

Si aceptamos lo anterior es probable que seguido del primer surgimiento del istmo
en el Oligoceno (58-37m.a.) el protogerreido o el ancestro comun divergié en dos
poblaciones que a su vez pudieron dar lugar a los dos linajes de guerreidos, uno
con el preopérculo sin aserraciones [Gerres + Eucinostomus] y otro con el
preopérculo aserrado [D. aureolus [s.l.]+ Eugerres + Diapterus] (Fig. 16). Este
evento también ha sido sugerido para explicar los patrones de distribucién actual

de los peces de la Familia Atherinopsidae (White, 1986). Subsecuente al primer
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surgimiento del istmo hubo una inundacion del protoistmo promoviendo el
intercambio faunistico en ambas cuencas (37 -24 m.a.) lo que pudo abrir la
posibilidad de dispersién hacia nuevas areas. Este canal volvié a cerrase hace
alrededor de 24 millones de anos (Coates et al., 2004) lo cual pudo suscitar la
especiacion posterior de Gerres y Eucinostomus por una parte y por otra de D.

aureolus [s.l.]. y [Eugerres + Diapterus] (Fig. 16).

Antes del ultimo cierre del istmo (=3.1 m.a.) hubo varios eventos de inundacién y
de cierres previos, provocados por cambios en el nivel del mar. El inicio de esta
sucesion de pasos marinos empezé a mediados del mioceno (11- 16.5 m.a.)
(Jackson et al., 1993; Coates & Obando, 1996; Collins, 1996; Beu, 2001;
Roopnarine, 2001; Vermeij, 2001; Marshall et al., 1979; Marshall, 1985; Webb,
1985; Duque-Caro, 1990). Se sugiere que estos eventos originaron “pulsaciones”

de generacion de taxa (Marko, 2002).

Uno de los cierres posteriores del protoistmo (Duque-Caro, 1990) pudiera explicar
la separacion de Eugerres con respecto a Diapterus spp. (Fig. 16) este evento
coincide con los primeros registros de invasion norte-sur de mamiferos terrestres
(8-9.3m.a) (Marshall et al., 1979; Marshall, 1985; Webb, 1985; Duque-Caro,
1990).

Terminando el Mioceno (=5 m.a.) hubo un aumento del nivel del mar mayor al
actual (Quinn, 1991), el cual pudo promover la primera especiacion dentro de
Diapterus: D. auratus de [D. brevirostris + D. rhombeus] (Fig. 16), debido a una
inundacién somera del istmo, que pudo propiciar un paso efimero, el cual se
menciona solo afectdé a especies costeras y estuarinas (Knowlton & Weight, 1998;
Marko, 2002); siendo éste el habitat preferencial de las especies del género
Diapterus (sin D. aureolus [s.l.]). Seguido de este evento es probable que la ultima
clausura del istmo de Panama haya promovido la especiacion de D. rhombeus y
D. brevirostris hace =3.1 m.a ya que este evento se considera como el mas
importante para explicar los patrones anfiamericanos de varias especies, en
especial para organismos costeros de aguas someras debido a que previo al

ultimo cierre estuvo interrumpido por un sistema de canales someros que
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pudieron haber restringido con anterioridad el flujo de algunas especies oceanicas
(Knowlton & Weigt, 1998; Bartoli et al., 2005; Heads 2005). Cabe resaltar que D.
rhombeus y D. brevirostris son especies caracteristicas de ambientes someros
(Deckert, 1973; Deckert & Greenfield, 1987; Pontes-Franco et al., 2011).

Para tener una perspectiva mas amplia para explicar los eventos de especiacion
de la familia Gerreidae es necesario incluir un mayor numero de especies e
informacion de otra naturaleza, ya que como lo sefiala De La Cruz Aguero, (2001)
solo con “la revision, bajo cualquier protocolo: morfométrico, osteoldgico, genético
o molecular, de otras especies de gerréidos de América (e.g. Gerres cinereus y
Eucinostomus melanopterus en sus poblaciones de América y Africa) y la
inclusion de las especies de Ulaema y Xystaema (=Lepidochir sensu Curran,
1942), es como se podran perfeccionar los esquemas taxondmicos, filogenéticos

y bio- geograficos de la familia Gerreidae en América”.

CONCLUSIONES

e Las secuencias de los fragmentos y los datos morfométricos indicaron que
las especies reconocidas a la fecha dentro del género Diapterus son cuatro

entidades taxonomicas claramente distinguibles entre si.

e D. aureolus [s.l.] presentd el patron de crecimiento y la forma corporal

menos similar con respecto a las otras especies del género Diapterus

e Los analisis filogenéticos basados en datos morfométricos y moleculares,
sugieren que el género Diapterus, como tradicionalmente se concibe, no es
un grupo monofilético, debido a que Eugerres spp. esta mas emparentado
que D. aureolus [s.l] con respecto al componente restante de Diapterus (D.

rhombeus, D. auratus'y D. brevirostris).
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La divergencia de D. aurelous [s. I] con respecto de [Eugerres + Diapterus]
pudo estar relacionada con la especializacion de estos ultimos a ambientes

estuario-lagunares.

La especiacién del componente restante de Diapterus (dejando afuera D.
aurelous [s. I]) pudo deberse a las pulsaciones de cierre e inundacién del
istmo del Panama, surgiendo primero D. auratus y culminando con la
separacion de D. brevirostris y D. rhombeus en el ultimo cierre del Istmo de

Panama.

RECOMENDACIONES

Para tener una hipétesis filogenética para el género Diapterus mas robusta
y con un panorama global se recomienda realizar un estudio incluyendo

todos los géneros de guerreidos con la mayor parte de sus integrantes.

Se sugiere calibrar el arbol filogenético en el tiempo incluyendo varios
pares transitsmicos de la familia asi como individuos de las especies
distribuidas en Africa. De esta manera se tendria informacién para calibrar

nodos en diferentes partes del arbol.

Para la inferencia de filogenias a partir de datos morfométricos se sugiere
utilizar la informacion contenida en las formas de estructuras seleccionadas

por su reconocido valor taxonémico (e.g. urohial, otolito).

Finalmente, se recomienda que, derivado de este estudio, se lleve a cabo
el protocolo para la designacién formal de un género nuevo, integrado por

D. aureolus [s.l.]; abordando aspectos de su nomenclatura y taxonomia.
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Matriz de los cuatro marcadores moleculares para generar el arbol en el
programa TNT (Maxima Parsimonia)

xread
'"12s ; 16s; COI; Rag1; Respectivamente'

2562 7

&[dna]

Gerres
CTCTGTTTGCTGCTTACTACTAAATCCACCTTCAAACGCGTATTTCAGTACGTTGTCCGTG-
TTCCCTA-TAATAGGGAATGTAGCCCATTTCTT-
GCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTCTTGGGCTGTGCCAATTAAGCTCACTACTGG
CCCCTCACGGGGTAAGCTTACGACGGCGGTATATAGGCGGGAAAA--
ACGAGGAAGGGTGAGGTTCAACGGGGATTATCGGTTCTAGAACAGGCTCCTCTAGATGGG-
TCTAAAGCCCCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGGCGGATAG---
AAAGGTGGTGTTCTATCTATGTT

D_auratus
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAGTACGTGTTTCAACGTAGTATTCGTA-
TTCCCTGGTGTTAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTGGGCTGTGCCGATTATGCTCACTATTAG
ACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTAAAA--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCTCTAGGGGGGG
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGGCGAATAG---
ATAGGTAAAGTTCTATTTATGTT

D_aureolus
CTCTACTTGCTGCTTACTGCTAAATCCACCTTCAATTACGTGTTTCAACGTAATATCCGTG-
TTCCCTG-
TACCAGGGAATGTAGCCCATTTCCGGCCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTCTGG
GCTGTGCCGATTGAGCTTACTACGGTACCCTCAGAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAG
ACGGAAAAAGAACTAGGAAGGGTGAGGTTGAACGGGTAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCT
CTAGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTTAAGCTGGTGCTCGTAGTACCCGGGCGAATAG---
CAATGTAACGTGCTATTTATGTT

D_brevirostris
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAGTACGTGTTGCAACGTATTATTCGTA-
TTCCCTGGTGTTAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCCTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTGGGCTATGCCGATTATGCTCACTACAAG
ACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTAAAA--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCTCTAGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGGCGAATAG---
TGGGGTGGGGTTCTATTTATGTT

D_rhombeus
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAGTACGTGTTGCAACGTATTATTCGTA-
TTCCCTGGTGTTAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTGGGCTATGCCGATTATGCTCACTACAAG
ACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTAAAA--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCCGGAACAGGCTCCTCTAGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGGCGAATAG---
TGGGGTGAGGTTCTATTTATGTT

Eucinostomus_gula
CTCTATTCTCTGCTTACTACTAAATCCAACTTCAAATGTATATTTCAAGTCATCGTTCGTG-
TGCCCTG-TATTAGGGAATGTAGCCCATCTCTT-
CCCCCCCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTAGGGTATGCCAATTGGGCTTACTGTAGC
TCCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGATAGGGGACGAGGGGGGGTGA
GGTTAAACGGGGACCATCGGTTATAGGACAGGCTCCTCTAGACGGG-
TTTGAAGCNCCGCCAAGTCCTTTGGGTTTGAAGCTAGCGCTCGTAGTACCCGGGCGGATAAG
TCAAAGGTAAGACCTTATCTGTGTT
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Eugerres_plumieri
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAACACGTATTTCAACGCGTTATCCGTAATT
CCCTGATTGCAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCCTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTCTGGGCTGTGCCGATTCTGCTCACTATAAG
ACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTTAAA--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCTCTAGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGGCGAATAG---
TAAGGTGACATTCTATTTATGTT

&[dna]

Gerres
CAATCACTTGTCTTTTAAATGAAGACCTGTATGAATGGCACGACGAGGGCTTGACTGTCTCCTT
TTTCCAGTCAGTGAAATTGATCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTTAAACATAAGACGAGAAGA
CCCTATGGAGCTTTAGACTCTTCGAGCAGACTATGTTAAACACTCTTT-
AACAAAAGACTAAACA-
GTATAGGCCCTACTCTAATGTCTTTGGTTGGGGCGACCCTGGGGAAAAACAAAACCCCCATGA
AGACAGGAAGA-----ACTTT--—------
CTCCCACAAACAAGAGCTACGGCTCTAGTTAACAGAACCTCTGACTT--ACAT-----
GATCCGGCC-
TACGCCGATCAACGGACCGAGTTACCCTAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTTAGAGCTCA
D_auratus
CAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGTATGAATGGCAAGACGAGGGCCTAACTGTCTCCT
TTTTCCAGTCAATGAAATTGATCTCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAACACATAAGACGAGAAG
ACCCTGTGGAGCTTTAGACACCAAGA-CAGCTTATGTTACACAACCCTA-
TATAAAGACCCGAACG-
AAATAAACCCTGCCCAGATGTCTTTGGTTGGGGCGACCGCGGGGAAACGAAAAACCCCCGAG
TGGACAGGGAGA---ACAATATA--—--—--
CTCCTACAAATAAGAGCCCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--ACCA-----GATCCGGC--
CTAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTCAGAGCTCA
D_aureolus
CAATCACTTGTCTTTTAAATGGGGACCCGTATGAATGGCAAGACGAGGGCTTAACTGTCTCCT
TTTTCCAGTCAATGAAATTGATCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGCACATAAGACGAGAAG
ACCCTGTGGAGCTTTAGATGCTAAGA-
CAGATGCTGTCAAACAACCCTAGTACAAAGGTCTGAACTCAAGCGAACCCTGTCTAAATGTCT
TTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAATGAAAAACCCCCGCGCGGACTGGAAGACTCACAATTTA
ACCACCCCCTTCTAGAAATAAGAGTGTCCGCTCTAGTTAACAGAAACTTTGACCG--ACCA-----
GATCCGGCAATAAGCCGATTAACGAACCCAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTC
AGAGCTCA

D_brevirostris
CAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGTATGAATGGCAAGACGAGGGCCTGACTGTCTCCT
TTTTCCAGTCAATGAAATTGATCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGCACATAAGACGAGAAG
ACCCTGTGGAGCTTTAGACACCAAGA-CAGCTTATGTTACACAACCCTA-
TTTAAAGGCCCGAACA-
AAATAAACCCTGCCTAAATGTCTTTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAACGAAAAACCCCCGCG
TGGACAGGGAGA---ACTATAT---------
CTCCTACAGACAAGAGCCCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--ACCA-----GATCCGGC-
-CTAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTCAGAGCTCA
D_rhombeus
CAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGTATGAATGGCAAGACGAGGGCCTGACTGTCTCCT
TTTTCCAGTCAATGAAATTGATCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGCACATAAGACGAGAAG
ACCCTGTGGAGCTTTAGACACCAAGA-CAGCTTATGTTACACAACCCTG-
TTTAAAGACCCGAACA-
AAATAAACCCTGCCTAAATGTCTTTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAACGAAAAACCCCCGCG
TGGACAGGGAGA---ACAATTC-------—--
CTCCTACAAATAAGAGCCCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--GCCA-----GATCCGGC--
CTAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTCAGAGTTCA
Eucinostomus_gula
CAATCACTTGTCTTTTAATTAAAGACCCGTATGAAAGGCTCGACGAGGGCTTAACTGTCTCCTT
TCTCCAGTCAATGAACTTGATCTCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGAACATAAGACGAGAAGA
CCCTGTGGAGCTTAAGACCTAAAGG-CAGACTATGTTTAGCA-CTTTAAGATAATAA-CCAAACA-
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ATATTTATTGCCCTCCCGTCTTCGGTTGGGGTGACCTCGGGGAATAACAAAACCCCCGTGAAG
AACGAGAAT-----ACCTT---------
TTCTTGCAAATAAGACCCGCCAGTCTGATTAACAGAACACCTGACTTGAACAATGAATGATCC
GGCC-
CACGCCGATTAACGAACCAAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTTTTTTAGAGCCCC
Eugerres_plumieri
CAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGTATGAATGGCAAGACGAGGGCCTGACTGTCTCCT
TTTTCCAGTCAATGAAATTGATCTCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAACACATAAGACGAGAAG
ACCCTGTGGAGCTTTAGACACCAAGG-
CAGCCTGCGTTACACAACCCCTCATTAAGGGCCTAAACA-
AAGCAGACCCTGCCTCCATGTCTTTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAACAAAAAACCCCCGCG
TGGACAGGGAGA-----ATTCTAA-------
CTCCTACAGACAAGAGCGCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--TCCA-----GATCCGGC-
-CAAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTCAGAGCTCA

&[dna]
Gerres
CAGGTGTTGGTAAAGGATTGGGTCTCCCCCTCCTGCAGGGTCAAAGAAGGTGGTGTT
AAGATTCCGATCTGTCAGCAGCATGGTAATACCAGCGGCTAGAACAGGAAGTGAGAGGAGAA
GAAGCACTGCGGTAATTAAAACAGCTCAAACAAAGAGCGGGGTTTGGTATTGTGAGATAGCTG
GGGGTTTTATGTTAATAATTGTTGTGATAAAATTAATAGCACCTAGAATTGATGAAATACCAGCT
AAATGAAGGGAAAAGATAGTTAAGTCTACGGATGCCCCAGCGTGTGCTAAGTTTCCGGCTAGA
GGAGGGTAAACTGTTCACCCCGTTCCAGCTCCGGCCTCTACCCCTGAAGAAGCCAGGAGGAG
GAGGAAAGAGGGGGGAAGAAGTCAGAAGCTCATATTATTCATGCGAGGAAATGCCATGTCAG
GGGCGCCGATCATAAGGGGGATGAGTCAGTTTCCAAACCCTCCGATCATGATTGGTATTACTA
TGAAAAAAATTATTACAAATGCGTGAGCCGTAACAATAACATTGTAGATCTGGTCGTCTCCTAA
AAGAGAGCCAGGTTGGCTTAGTTCAGCTCGGATGAGCAGGCTTAGGGCTGTACCTACTATAC
CAGCTCAAGCACCAAAGACGAGGTAGAGG
D_auratus
GAGGTGCTGGTAAAGAATTGGGTCTCCCCCTCCTGCAGGGTCAAAGAAGGTGGTGTT
CAGGTTCCGATCGGTTAGGAGCATAGTGATCCCGGCGGCTAAAACAGGCAGAGATAGGAGAA
GAAGAACGGCGGTAATGAGGACTGCTCAGACAAACAGGGGGGTTTGGTACTGAGTGATAGCG
GGAGGTTTCATATTGATGATGGTTGTAATAAAGTTAATTGCTCCGAGGATTGACGAGATCCCT
GCCAGGTGGAGGGAGAAAATGGTTAAATCGACGGAGGCCCCTGCATGGGCCAGGTTGCCGG
CCAGCGGGGGGTAGACCGTTCACCCTGTTCCGGCCCCTGCCTCAACTCCAGAAGAAGCGAG
GAGCAGAAGGAATGAAGGGGGCAGAAGTCAGAAGCTCATATTATTCATTCGAGGGAATGCTA
TGTCGGGGGCTCCAATCATTAGAGGGATAAGTCAGTTACCAAAGCCACCGATCATGATGGGC
ATAACTATGAAGAAGATTATGACGAAGGCATGGGCAGTAACCACTACATTATAAATTTGGTCAT
CCCCAAGTAAAGATCCGGGTTGGCTTAATTCGGCCCGAATCAGCAGGCTGAGGGCTGTGCCC
ACCATTCCTGCTCAAGCACCGAAGACTATATACAGG
D_aureolus
TAAATGTTGGTAAAGGATTGGGTCTCCTCCTCCGGCGGGGTCGAAGAAGGTGGTATT
AAGGTTGCGATCTGTCAGAAGCATGGTGATTCCAGCGGCTAGGACAGGAAGCGACAAGAGAA
GGAGGACGGCAGTAATCAGAACTGCTCAAACAAATAATGGAGTTTGGTACTGAGTGATGGCA
GGGGGTTTTATATTAATGATTGTTGTAATAAAATTGATGGCCCCCAGAATCGACGAAATACCGG
CTAAATGAAGTGAAAAGATTGTTAGGTCAACGGAGGCTCCTGCATGGGCTAAATTTCCAGCTA
GAGGGGGGTATACTGTTCATCCTGTCCCAGCCCCTGCTTCTACGCCAGATGAGGCAAGAAGG
AGAAGAAATGAGGGAGGTAGAAGCCAGAAGCTCATGTTGTTCATTCGAGGGAAAGCTATATCA
GGAGCTCCAATCATTAAGGGAATTAATCAATTGCCAAAGCCCCCAATTATGATAGGCATGACC
ATGAAAAAAATTATTACGAAGGCGTGGGCTGTAACTACCACGTTATAAATCTGATCGTCCCCG
AGAAGGGACCCGGGTTGGCTCAGTTCGGCTCGAATGAGTAGGCTAAGGGCTGTGCCTACCAT
CCCTGCTCATGCACCGAAGATTATGTATAGG
D_brevirostris
GAGGTGTTGGTAGAGGATTGGATCTCCTCCTCCTGCAGGGTCGAAGAAAGTGGTGTT
TAGGTTTCGATCGGTTAGGAGCATTGTGATCCCGGCAGCTAAGACAGGGAGAGACAAGAGAA
GAAGTACAGCAGTAATCAGAACTGCTCAAACAAACAGAGGGGTCTGATACTGGGTAATAGCAG
GAGGTTTCATATTAATGATGGTTGTAATGAAGTTGATTGCCCCAAGGATTGAGGAAATTCCTGC
CAGGTGGAGTGAGAAAATAGTTAAGTCAACGGAAGCTCCTGCATGGGCCAGGTTGCCGGCCA
ATGGGGGGTAGACTGTTCATCCGGTTCCAGCCCCTGCTTCAACTCCAGAAGAAGCGAGGAGA
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AGTAGGAATGAGGGGGGTAGAAGTCAGAAGCTCATGTTATTCATTCGAGGGAATGCCATGTC
GGGGGCTCCGATCATAAGAGGGATGAGTCAGTTACCAAAGCCACCAATCATAATTGGCATAAC
TATAAAGAAAATTATTACGAAGGCATGGGCAGTGACCACTACATTATAAATCTGGTCATCCCCA
AGTAAAGATCCGGGCTGGCTTAGCTCAGCTCGAATCAGCAGGCTGAGGGCTGTGCCCACCAT
TCCTGCTCAAGCACCGAAGATTATATACAGG
D_rhombeus
GAGGTGTTGGTAGAGGATCGGATCCCCTCCTCCTGCAGGGTCGAAGAATGTGGTATT
TAGGTTTCGGTCGGTCAGGAGCATTGTAATCCCGGCGGCCAAGACGGGAAGAGACAAGAGAA
GAAGCACAGCAGTAATGAGAACTGCCCATACAAATAGGGGAGTCTGATACTGAGTGATGGCA
GGGGGTTTCATATTAATGATGGTTGTGATAAAGTTAATTGCCCCAAGGATTGAGGAGATCCCT
GCTAGGTGGAGGGAGAAAATGGTTAAGTCGACGGAAGCTCCGGCATGGGCCAGGTTGCCGG
CCAATGGGGGGTAAACCGTTCACCCTGTTCCCGCCCCCGCCTCAACTCCAGAGGAAGCGAG
GAGAAGAAGGAACGAAGGGGGAAGGAGTCAGAAGCTCATGTTATTCATTCGAGGGAACGCCA
TATCGGGGGCTCCGATCATAAGGGGAATGAGTCAGTTACCGAAGCCGCCAATCATGATTGGC
ATAACCATGAAGAAAATTATTACAAAGGCATGGGCGGTGACGATGACGTTATAAATCTGGTCA
TCTCCCAGTAAAGACCCAGGCTGACTTAATTCAGCCCGGATCAGCAGGCTGAGGGCCGTGCC
CACCATTCCTGCTCAAGCACCGAAGACTATATACAGG
Eucinostomus_gula
GAGGTGCTGATAGAGGATAGGGTCTCCTCCTCCGGCAGGATCGAAAAATGTGGTGTT
TAAGTTCCGATCTGTCAGAAGCATAGTAATACCAGCTGCTAGAACAGGGAGAGAGAGAAGTAG
CAGGACTGCTGTAATTAGGACAGCTCAAACGAACAGGGGTGTTTGGTACTGGGAGATGGCGG
GGGGTTTTATGTTAATAATAGTTGTAATAAAATTGATTGCTCCTAGGATGGATGAGACACCAGC
AAGGTGAAGAGAGAAGATAGTTAAGTCTACGGATGCCCCTGCATGTGCTAGGTTGCCTGATA
GAGGAGGGTAAACTGTTCATCCCGTTCCCGCCCCTGCTTCTACGCCTGAAGAAGCTAGAAGA
AGAATGAAAGAGGGGGGAAGAAGCCAGAAGCTTATATTATTCATTCGAGGGAATGCTATGTCA
GGAGCCCCAATTATTAGGGGGATTAGCCAGTTTCCGAAGCCTCCAATCATAATAGGCATAACC
ATAAAAAAAATTATTACAAATGCATGGGCTGTGACGATAACATTGTAAATCTGGTCATCTCCTA
AGAGAGAGCCTGGTTGGCTTAGTTCAGCACGGATAAGAAGGCTAAGGGCCGTTCCTACTATC
CCAGCTCAGGCACCAAAGATGAGGTAGAGG
Eugerres_plumieri
GAGGTGCTGGTAGAGAATTGGGTCTCCTCCTCCGGCAGGGTCAAAGAAGGTGGTGTT
TAGGTTACGATCGGTTAAGAGCATGGTGATACCGGCGGCCAGAACAGGAAGAGATAGAAGCA
GAAGCACAGCAGTAATAAGCACAGCTCAGACAAACAGTGGGGTTTGGTACTGAGTAATTGCTG
GAGGTTTCATGTTAATAATTGTTGTAATAAAGTTGATTGCTCCAAGGATGGAGGAGATCCCTGC
TAAGTGAAGGGAGAAGATGGTTAGGTCAACGGAAGCTCCGGCATGGGCTAGGTTGCCTGCCA
GAGGGGGATAGACGGTTCACCCTGTTCCGGCCCCCGCTTCGACTCCTGAAGAGGCTAGRAG
AAGAAGGAATGAGGGAGGAAGGAGTCAGAAGCTCATGTTGTTCATTCGAGGGAATGCCATGT
CAGGGGCCCCGATCATTAGCGGGATCAGCCAGTTGCCGAAGCCACCGATCATAATTGGTATA
ACTATAAAGAAGATTATTACAAAGGCGTGGGCGGTGACGATCACATTATAAATTTGGTCGTCTC
CGAGTAAGGATCCGGGCTGGCTTAGTTCCGCYCGGATCAGCAGGCTGAGGGCCGTCCCTAC
TATACCTGCTCAAGCACCAAAGATTATATAGAGG

&[dna]
Gerres

CCATCACTCGGAGGTTTCGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGATTTGGA
GGAGGACATCATGGAGGGGCTGAGAGAGAGGGGGATGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGC
TTCAGTGTCTTGATCAAAGAATCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGCGAGAAGCACGGTGG
AGGACCAGTTATTCCTGAAAAGGCTGTTCGCTTCTCTTTCACTGTTATGTCTGTCACTGTTGTG
GCAGAAGATGATGGGGAAGCGGTTACCATCTTTACCGAGCCAAAACCAAACTCAGAACTGTC
CTGTAAGCCCCTTTGCCTGATGTTTGTGGATGAGTCAGATCACGAGACGCTCACAGGTGTCTT
GGGGCCTATAGTTGCAGAGCGTAATGCAATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTTTCCATGGGTG
GTCTTCCTCGTTCCTTCCGCTTCCACTTCAGAGGCACGGGATATGATGAGAAGATGGTGCGTG
AGATGGAGGGCCTCGAGGCCTCAGGGTCTACATATATCTGCACTCTTTGTGATTCCAGTCGG
GCAGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCGTCACCCGCAGTCATGATGAGAACCTGGA
ACGTTACGAAATATGGCGAACCAACCCCTTCTCTGAGACTGTGGATGAGCTGCGAGACAGAG
TCAAAGGGGTCTCTGCAAAGCCCTTCATGGAGACGCATCCCACGCTAGATGCATTACACTGTG
ACATCGGCAATGCCACTGAGTTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAA
AGGTCAATCCTAGCCGAGAGGAGCGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAG
GAAGAAGATGAAGCTTAAACCGGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAGGCTAATGA
CCATGGAGGCTGCTGAGCTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCGGAGGAGAGGAGGGAGGCCCT
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GAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTTCAGATGAAGCCTGTGTGGCGAGCCACCTGCCCAGCCA
AGGAATGCCCTGACCAGCTGTGCCGCTATAGCTTTAACTCCCAACGCTTTGCTGACCTCCTCT
CCACCACCTTCAAGTATAGGTACAA
D_auratus
CCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGA
GGAGGACATCATGGAGGGGCTGAGAGAGAGTGGGCTGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGC
TTCAGTGTCATGATCAAAGAGTCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCACGGCGG
AGGACCAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTATGTCTGTCTCTCTCCG
GGTGGAGGACGAGGAGGAAGATGTTACCATCTTCACCGAGCCAAAGCCAAACTCAGAACTGT
CCTGTAAGCCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCAGATCATGAGACACTCACCGCTGTCC
TGGGGCCTATAGTTGCAGAGCGTGATGCAATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGGCCATAGGT
GGTCTCCCTCGTTCCTTCCGCTTCCACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCG
TGAGATGGAGGGCCTCGAGGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTTTGTGATTCCAGTC
GGGCCGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCAACCACGACGAGAACCTG
GAACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTAGATGAGCTGAGAGACAGA
GTCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCATCCTACACTTGATGCATTACACTGT
GACATTGGCAATGCCACTGAATTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAA
AAGGTCAACCCCACCCGGGAGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGA
GGAAGAACATGAAGCTCAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAATG
ACCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGGGAGGCCC
TGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCCGTGTGGCGTGCCACCTCCCCAGCC
AAGGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTCAACTCCCAGCGCTTTGCCGACGTCCT
CTCCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA
D_aureolus
CCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGA
GGAGGACATCATGGAGGGGCTGAGAGAGAGTGGGCTGGACGACAGTGCTTGCACCTCAGGC
TTCAGTGTCATGATCAAAGAGTCTTGTGACGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCACGGTGG
AGGGCCAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTATGTCTGTCTCTCTCCG
GGTGGAGGACGCAGACGAAGCCATCACCATCTTCACCGAGCCAAAGCCGAACTCAGAATTGT
CCTGTAAACCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGACGAGTCAGATCACGAGACGCTCACCGCTGTC
CTGGGGCCCATAGTTGCAGAGCGTGATGCAATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGG
TGGTCTTGCTCGTTCCTTCCGCTTCTACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGC
GTGAGATGGAGGGCCTCGAGGCCTCGGGGTCAACCTACGTCTGCACTCTTTGTGATTCCAGT
CGGGCCGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCTGCCACGACGAGAATCT
GGAGCGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTCTCCGAGTCTGTAGACGAGCTGAGAGACA
GAGTCAAAGGGGTCTCTGCCAAACCTTTCATGGAGACCCATCCTACACTCGATGCATTACACT
GTGACATCGGCAACGCCACCGAATTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTAC
AAAAAGGTCAACCCCAGCCGGGAGGAGCGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGC
TGAGGAAGAAGATGAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTA
ATGACCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGGGAGG
CCCTGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCCGTGTGGCGTGCCACCTCCCCA
GCCAAGGAGTGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTCAACTCTCAGCGCTTTGCCGACGT
CCTCTCCTCTACCTTCAAATATCGATACAA
D_brevirostris
CCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGA
GGAGGACATCATGGAGGGGCTGAGAGAGAGTGGGCTGGAAGACAGCGCTTGCACCTCAGGC
TTCAGTGTCATGATCAAAGAGTCTTGTGACGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCACGGTGG
AGGACCAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTATGTCTATCTCTCTCCGG
GTGGAGGACGAGGAGGAAGACATTACCATCTTCACCGAGCCAAAGCCAAACTCAGAACTGTC
CTGTAAACCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCAGATCACGAGACACTCACCGCTATCCT
GGGGCCTTTAGTTGCAGAGCGTGACGCAATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGGTG
GTCTCCCTCGTTCCTTCCGCTTCCACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCGT
GAGATGGAGGGCCTCGAGGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTCTGTGATTCCAGTCG
GGCCGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCAACCACGACGAGAACCTGG
AACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTAGATGAGCTGAGAGACAGAG
TCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCATCCTACACTTGATGCATTACACTGTG
ACATTGGCAATGCCACTGAATTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAA
AGGTCAACCCCACCCGGGAGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAG
GAAGAAGATGAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAATGAC
CATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGGGAGGCCCTG
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AGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCCGTGTGGCGTGCCACCTCCCCAGCCAA
GGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGTTTCAACTCTCAGCGCTTTGCCGACGTCCTCT
CCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA
D_rhombeus
CCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGA
GGAGGACATCATGGAGGGGCTGAGAGAGAGTGGGCTGGAAGACAGCGCTTGCACCTCAGGC
TTCAGTGTCATGATCAAAGAGTCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCACGGTGG
AGGACCAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTATGTCTATCTCTCTCCGG
GTGGAGGATGAGGAGGAAGACATTACCGTCTTCACCGAGCCAAAGCCAAACTCAGAACTGTC
CTGTAAGCCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCAGATCACGAGACACTCACCGCTGTCCT
GGGGCCGATAGTTGCAGAGCGTGACGCAATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGGTG
GTCTCCCTCGTTCCTTCCGCTTCCACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCGT
GAGATGGAGGGCCTCGAGGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTCTGTGATTCCAGTCG
GGCTGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCGTCACCCGCAGCCACGACGAGAACCTG
GAACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTAGATGAGCTGAGAGACAGA
GTCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCATCCTACACTCGATGCATTACACTGT
GACATTGGCAACGCCACTGAATTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAA
AAGGTCAACCCCACCCGGGAGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGA
GGAAGAAGATGAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAATG
ACCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGGGAGGCCC
TCAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCCGTGTGGCGTGCCACCTCCCCAGCC
AAGGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTCAACTCCCAGCGCTTTGCCGACGTCCT
CTCCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA
Eucinostomus_gula
CCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCGGCATTAAAGGATTTGGA
GGAGGACATCATGGAGGGGCTGAGAGAGAGGGGGATGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGC
TTCAGTGTCTTGATCAAAGAATCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGCGAGAAGCACGGTGG
TGGACCAGTTATTCCTGAAAAGGCTGTTCGCTTCTCTTTCACTATTATGTCTGTCTCTGTCAAG
GCAGAAGATGATGGGGAAGCGGTTACCATTTTTACcGAGCCAAAACCAAACTCAGAACTGTCC
TGTAAGCCCCTTTGCCTGATGTTTGTGGATGAGTCGGATCACGAGACGCTCACAGGTGTCTTG
GGGCCTATAGTTGCAGAGCGTGATGCGATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTTTCCATTGGTGG
ACTTCCTCGTTCCTTCCGCTTCCACTTCAGAGGCACAGGATATGATGAGAAGATGGTGCGTGA
GATGGAGGGCCTCGAGGCCTCTGGGTCCACATATATCTGCACTCTTTGTGATTCCAGTCGTG
CAGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCAGTCATGATGAGAACCTGGAG
CGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTCTCTGAGACTGTAGATGAGCTGCGAGACAGAGTC
AAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCATCCCACGCTAGATGCATTGCACTGTGA
CATCGGCAATGCCACAGAGTTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAA
GGTCAATCCTAGCCGAGAAGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAGG
AAGAAGATGAAGCTTAAACCTGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAGGCTAATGACC
ATGGAGGCTGCTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGGGAGGCCCTGA
GGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAGCCTGTGTGGCGCGCCTCCTGCCCTGCCAAG
GAATGCCCTGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTTAACTCCCAGCGCTTTGCTGACCTCCTCTCC
TCTACCTTCAAATATAGGTACAA
Eugerres_plumieri
CCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGA
GGAGGACATCATGGAGGGGCTGAGAGAGCGTGGGCTGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGC
TTCAGTGTCATGATCAAAGAGTCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGCGAGAAGCATGGCGG
AGGACCAGTTGTTCCTGAAAAGGCCGTACGCTACTCCTTCACTGTTATGTCTGTCTCTCTCCG
GTTGGAGGACGAGCAGGAAGATGTTGCCATCTTCACCGAGCCAAAGCCAAACTCAGAGCTGT
CCTGTAAGCCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCAGACCATGAGACACTCACCGCTGTCC
TGGGGCCTATAGTTGCAGAGCGTGATGCGATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGGT
GGTCTCCCTCGCTCCTTCCGCTTCCACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCG
TGAGATGGAGGGCCTCGAAGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTTTGTGATTCCACTCG
AGCCGAGGCGTCTCAAAACATGGTCCTCCACTCCATCACCCGCAGCCACGACGAGAACCTGG
AACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTAGATGAGCTGAGAGACAGAG
TCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCATCCTACACTTGATGCATTACACTGTG
ACATTGGCAACGCCACCGAATTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAA
AGGTCAACCCCAGCCGGGAGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAACTGAG
GAAGAAGATGAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAATGAC
CATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGGGAGGCCCTG
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AGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCGGTGTGGCGTGCCACCTCCCCAGCCAA
GGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTCAACTCCCAGCGCTTTGCCGACGTCCTCT
CCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA

Matriz de los cuatro marcadores moleculares para generar el arbol en el programa Mr.
Bayes (método Bayesiano)

#NEXUS

begin data;
dimensions ntax=7 nchar=2563;
format datatype=dna missing=? gap=-;
matrix

GERRES_CINEREUS
CTCTGTTTGCTGCTTACTACTAAATCCACCTTCAAACGCGTATTTCAGTACGTT
GTCCGTG-TTCCCTA-TAATAGGGAATGTAGCCCATTTCTT-
GCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTCTTGGGCTGTGCCAATTAAGCT
CACTACTGGCCCCTCACGGGGTAAGCTTACGACGGCGGTATATAGGCGGGAAA
A--
ACGAGGAAGGGTGAGGTTCAACGGGGATTATCGGTTCTAGAACAGGCTCCTCT
AGATGGG-
TCTAAAGCCCCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGG
CGGATAG---
AAAGGTGGTGTTCTATCTATGTTTCAATCACTTGTCTTTTAAATGAAGACCTGT
ATGAATGGCACGACGAGGGCTTGACTGTCTCCTTTTTCCAGTCAGTGAAATTGA
TCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTTAAACATAAGACGAGAAGACCCTATGGA
GCTTTAGACTCTTCGAGCAGACTATGTTAAACACTCTTT-
AACAAAAGACTAAACA-
GTATAGGCCCTACTCTAATGTCTTTGGTTGGGGCGACCCTGGGGAAAAACAAA
ACCCCCATGAAGACAGGAAGA-----ACTTT---------
CTCCCACAAACAAGAGCTACGGCTCTAGTTAACAGAACCTCTGACTT--ACAT---
--GATCCGGCC-
TACGCCGATCAACGGACCGAGTTACCCTAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTT
AGAGCTCACAGGTGTTGGTAAAGGATTGGGTCTCCCCCTCCTGCAGGGTCAAA
GAAGGTGGTGTTAAGATTCCGATCTGTCAGCAGCATGGTAATACCAGCGGCTA
GAACAGGAAGTGAGAGGAGAAGAAGCACTGCGGTAATTAAAACAGCTCAAAC
AAAGAGCGGGGTTTGGTATTGTGAGATAGCTGGGGGTTTTATGTTAATAATTG
TTGTGATAAAATTAATAGCACCTAGAATTGATGAAATACCAGCTAAATGAAGG
GAAAAGATAGTTAAGTCTACGGATGCCCCAGCGTGTGCTAAGTTTCCGGCTAG
AGGAGGGTAAACTGTTCACCCCGTTCCAGCTCCGGCCTCTACCCCTGAAGAAG
CCAGGAGGAGGAGGAAAGAGGGGGGAAGAAGTCAGAAGCTCATATTATTCAT
GCGAGGAAATGCCATGTCAGGGGCGCCGATCATAAGGGGGATGAGTCAGTTTC
CAAACCCTCCGATCATGATTGGTATTACTATGAAAAAAATTATTACAAATGCG
TGAGCCGTAACAATAACATTGTAGATCTGGTCGTCTCCTAAAAGAGAGCCAGG
TTGGCTTAGTTCAGCTCGGATGAGCAGGCTTAGGGCTGTACCTACTATACCAGC
TCAAGCACCAAAGACGAGGTAGAGGCCATCACTCGGAGGTTTCGTTATGATGT
GGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGATTTGGAGGAGGACATCATGGAGGGGCTGA
GAGAGAGGGGGATGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGCTTCAGTGTCTTGATC
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AAAGAATCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGCGAGAAGCACGGTGGAGGAC
CAGTTATTCCTGAAAAGGCTGTTCGCTTCTCTTTCACTGTTATGTCTGTCACTGT
TGTGGCAGAAGATGATGGGGAAGCGGTTACCATCTTTACCGAGCCAAAACCAA
ACTCAGAACTGTCCTGTAAGCCCCTTTGCCTGATGTTTGTGGATGAGTCAGATC
ACGAGACGCTCACAGGTGTCTTGGGGCCTATAGTTGCAGAGCGTAATGCAATG
AAAGAGAGCAGGCTCATCCTTTCCATGGGTGGTCTTCCTCGTTCCTTCCGCTTC
CACTTCAGAGGCACGGGATATGATGAGAAGATGGTGCGTGAGATGGAGGGCC
TCGAGGCCTCAGGGTCTACATATATCTGCACTCTTTGTGATTCCAGTCGGGCAG
AGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCGTCACCCGCAGTCATGATGAGAAC
CTGGAACGTTACGAAATATGGCGAACCAACCCCTTCTCTGAGACTGTGGATGA
GCTGCGAGACAGAGTCAAAGGGGTCTCTGCAAAGCCCTTCATGGAGACGCATC
CCACGCTAGATGCATTACACTGTGACATCGGCAATGCCACTGAGTTCTACAAA
ATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAAGGTCAATCCTAGCCGAGA
GGAGCGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAGGAAGAAGATG
AAGCTTAAACCGGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAGGCTAATGAC
CATGGAGGCTGCTGAGCTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCGGAGGAGAGGAGG
GAGGCCCTGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTTCAGATGAAGCCTGTGTGGCG
AGCCACCTGCCCAGCCAAGGAATGCCCTGACCAGCTGTGCCGCTATAGCTTTA
ACTCCCAACGCTTTGCTGACCTCCTCTCCACCACCTTCAAGTATAGGTACAA

D AURATUS
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAGTACGTGTTTCAACGTAGT
ATTCGTA-TTCCCTGGTGTTAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTGGGCTGTGCCGATTATGCT
CACTATTAGACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTAAA
A--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCTCT
AGGGGGGGTCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTA
GTACCCGGGCGAATAG---
ATAGGTAAAGTTCTATTTATGTTTCAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGT
ATGAATGGCAAGACGAGGGCCTAACTGTCTCCTTTTTCCAGTCAATGAAATTG
ATCTCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAACACATAAGACGAGAAGACCCTGTGG
AGCTTTAGACACCAAGA-CAGCTTATGTTACACAACCCTA-
TATAAAGACCCGAACG-
AAATAAACCCTGCCCAGATGTCTTTGGTTGGGGCGACCGCGGGGAAACGAAAA
ACCCCCGAGTGGACAGGGAGA---ACAATATA------
CTCCTACAAATAAGAGCCCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--ACCA---
~-GATCCGGC--
CTAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTC
AGAGCTCAGAGGTGCTGGTAAAGAATTGGGTCTCCCCCTCCTGCAGGGTCAAA
GAAGGTGGTGTTCAGGTTCCGATCGGTTAGGAGCATAGTGATCCCGGCGGCTA
AAACAGGCAGAGATAGGAGAAGAAGAACGGCGGTAATGAGGACTGCTCAGAC
AAACAGGGGGGTTTGGTACTGAGTGATAGCGGGAGGTTTCATATTGATGATGG
TTGTAATAAAGTTAATTGCTCCGAGGATTGACGAGATCCCTGCCAGGTGGAGG
GAGAAAATGGTTAAATCGACGGAGGCCCCTGCATGGGCCAGGTTGCCGGCCA
GCGGGGGGTAGACCGTTCACCCTGTTCCGGCCCCTGCCTCAACTCCAGAAGAA
GCGAGGAGCAGAAGGAATGAAGGGGGCAGAAGTCAGAAGCTCATATTATTCA
TTCGAGGGAATGCTATGTCGGGGGCTCCAATCATTAGAGGGATAAGTCAGTTA
CCAAAGCCACCGATCATGATGGGCATAACTATGAAGAAGATTATGACGAAGG
CATGGGCAGTAACCACTACATTATAAATTTGGTCATCCCCAAGTAAAGATCCG
GGTTGGCTTAATTCGGCCCGAATCAGCAGGCTGAGGGCTGTGCCCACCATTCC
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TGCTCAAGCACCGAAGACTATATACAGGCCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGA
TGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGAGGAGGACATCATGGAGGGGC
TGAGAGAGAGTGGGCTGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGCTTCAGTGTCATG
ATCAAAGAGTCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCACGGCGGAG
GACCAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTATGTCTGTCT
CTCTCCGGGTGGAGGACGAGGAGGAAGATGTTACCATCTTCACCGAGCCAAAG
CCAAACTCAGAACTGTCCTGTAAGCCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCA
GATCATGAGACACTCACCGCTGTCCTGGGGCCTATAGTTGCAGAGCGTGATGC
AATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGGCCATAGGTGGTCTCCCTCGTTCCTTCC
GCTTCCACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCGTGAGATGGA
GGGCCTCGAGGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTTTGTGATTCCAGTCG
GGCCGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCAACCACGACG
AGAACCTGGAACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTA
GATGAGCTGAGAGACAGAGTCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGAC
CCATCCTACACTTGATGCATTACACTGTGACATTGGCAATGCCACTGAATTCTA
CAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAAGGTCAACCCCACCC
GGGAGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAGGAAGAA
CATGAAGCTCAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAA
TGACCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGG
AGGGAGGCCCTGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCCGTGTG
GCGTGCCACCTCCCCAGCCAAGGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGCT
TCAACTCCCAGCGCTTTGCCGACGTCCTCTCCTCTACCTTCAAATATAGGTACA
A

D AUREOLUS
CTCTACTTGCTGCTTACTGCTAAATCCACCTTCAATTACGTGTTTCAACGTAAT
ATCCGTG-TTCCCTG-
TACCAGGGAATGTAGCCCATTTCCGGCCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTG
ACGTTCTGGGCTGTGCCGATTGAGCTTACTACGGTACCCTCAGAGGGTAAGCTT
GCGACGGCGGTATATAGACGGAAAAAGAACTAGGAAGGGTGAGGTTGAACGG
GTAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCTCTAGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTTAAGCTGGTGCTCGTAGTACCCGGG
CGAATAG---
CAATGTAACGTGCTATTTATGTTTCAATCACTTGTCTTTTAAATGGGGACCCGT
ATGAATGGCAAGACGAGGGCTTAACTGTCTCCTTTTTCCAGTCAATGAAATTG
ATCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGCACATAAGACGAGAAGACCCTGTGG
AGCTTTAGATGCTAAGA-
CAGATGCTGTCAAACAACCCTAGTACAAAGGTCTGAACTCAAGCGAACCCTGT
CTAAATGTCTTTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAATGAAAAACCCCCGCGCGGA
CTGGAAGACTCACAATTTAACCACCCCCTTCTAGAAATAAGAGTGTCCGCTCT
AGTTAACAGAAACTTTGACCG--ACCA-----
GATCCGGCAATAAGCCGATTAACGAACCCAGTTACCCCAGGGATAACAGCGC
AATCCTCTTTCAGAGCTCATAAATGTTGGTAAAGGATTGGGTCTCCTCCTCCGG
CGGGGTCGAAGAAGGTGGTATTAAGGTTGCGATCTGTCAGAAGCATGGTGATT
CCAGCGGCTAGGACAGGAAGCGACAAGAGAAGGAGGACGGCAGTAATCAGA
ACTGCTCAAACAAATAATGGAGTTTGGTACTGAGTGATGGCAGGGGGTTTTAT
ATTAATGATTGTTGTAATAAAATTGATGGCCCCCAGAATCGACGAAATACCGG
CTAAATGAAGTGAAAAGATTGTTAGGTCAACGGAGGCTCCTGCATGGGCTAAA
TTTCCAGCTAGAGGGGGGTATACTGTTCATCCTGTCCCAGCCCCTGCTTCTACG
CCAGATGAGGCAAGAAGGAGAAGAAATGAGGGAGGTAGAAGCCAGAAGCTC
ATGTTGTTCATTCGAGGGAAAGCTATATCAGGAGCTCCAATCATTAAGGGAAT
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TAATCAATTGCCAAAGCCCCCAATTATGATAGGCATGACCATGAAAAAAATTA
TTACGAAGGCGTGGGCTGTAACTACCACGTTATAAATCTGATCGTCCCCGAGA
AGGGACCCGGGTTGGCTCAGTTCGGCTCGAATGAGTAGGCTAAGGGCTGTGCC
TACCATCCCTGCTCATGCACCGAAGATTATGTATAGGCCATCACTCGGCGGTTT
CGTTATGATGTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGAGGAGGACATCAT
GGAGGGGCTGAGAGAGAGTGGGCTGGACGACAGTGCTTGCACCTCAGGCTTC
AGTGTCATGATCAAAGAGTCTTGTGACGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCA
CGGTGGAGGGCCAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTAT
GTCTGTCTCTCTCCGGGTGGAGGACGCAGACGAAGCCATCACCATCTTCACCG
AGCCAAAGCCGAACTCAGAATTGTCCTGTAAACCCCTTTGCCTGACGTTTGTGG
ACGAGTCAGATCACGAGACGCTCACCGCTGTCCTGGGGCCCATAGTTGCAGAG
CGTGATGCAATGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGGTGGTCTTGCTCG
TTCCTTCCGCTTCTACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCGTG
AGATGGAGGGCCTCGAGGCCTCGGGGTCAACCTACGTCTGCACTCTTTGTGAT
TCCAGTCGGGCCGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCTG
CCACGACGAGAATCTGGAGCGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTCTCCG
AGTCTGTAGACGAGCTGAGAGACAGAGTCAAAGGGGTCTCTGCCAAACCTTTC
ATGGAGACCCATCCTACACTCGATGCATTACACTGTGACATCGGCAACGCCAC
CGAATTCTACAAAATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAAGGTCA
ACCCCAGCCGGGAGGAGCGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCT
GAGGAAGAAGATGAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCC
CGCAAGCTAATGACCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTC
AGAGGAGAGGAGGGAGGCCCTGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATG
AAACCCGTGTGGCGTGCCACCTCCCCAGCCAAGGAGTGCCCCGACCAGCTGTG
CCGCTACAGCTTCAACTCTCAGCGCTTTGCCGACGTCCTCTCCTCTACCTTCAA
ATATCGATACAA

D BREVIROSTRIS
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAGTACGTGTTGCAACGTATT
ATTCGTA-TTCCCTGGTGTTAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCCTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTGGGCTATGCCGATTATGCT
CACTACAAGACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTAAA
A--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCTCT
AGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGG
CGAATAG---
TGGGGTGGGGTTCTATTTATGTTTCAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGT
ATGAATGGCAAGACGAGGGCCTGACTGTCTCCTTTTTCCAGTCAATGAAATTG
ATCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGCACATAAGACGAGAAGACCCTGTGG
AGCTTTAGACACCAAGA-CAGCTTATGTTACACAACCCTA-
TTTAAAGGCCCGAACA-
AAATAAACCCTGCCTAAATGTCTTTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAACGAAAA
ACCCCCGCGTGGACAGGGAGA---ACTATAT---------
CTCCTACAGACAAGAGCCCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--ACCA---
~-GATCCGGC--
CTAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTC
AGAGCTCAGAGGTGTTGGTAGAGGATTGGATCTCCTCCTCCTGCAGGGTCGAA
GAAAGTGGTGTTTAGGTTTCGATCGGTTAGGAGCATTGTGATCCCGGCAGCTA
AGACAGGGAGAGACAAGAGAAGAAGTACAGCAGTAATCAGAACTGCTCAAAC
AAACAGAGGGGTCTGATACTGGGTAATAGCAGGAGGTTTCATATTAATGATGG
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TTGTAATGAAGTTGATTGCCCCAAGGATTGAGGAAATTCCTGCCAGGTGGAGT
GAGAAAATAGTTAAGTCAACGGAAGCTCCTGCATGGGCCAGGTTGCCGGCCAA
TGGGGGGTAGACTGTTCATCCGGTTCCAGCCCCTGCTTCAACTCCAGAAGAAG
CGAGGAGAAGTAGGAATGAGGGGGGTAGAAGTCAGAAGCTCATGTTATTCAT
TCGAGGGAATGCCATGTCGGGGGCTCCGATCATAAGAGGGATGAGTCAGTTAC
CAAAGCCACCAATCATAATTGGCATAACTATAAAGAAAATTATTACGAAGGCA
TGGGCAGTGACCACTACATTATAAATCTGGTCATCCCCAAGTAAAGATCCGGG
CTGGCTTAGCTCAGCTCGAATCAGCAGGCTGAGGGCTGTGCCCACCATTCCTG
CTCAAGCACCGAAGATTATATACAGGCCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGT
GGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGAGGAGGACATCATGGAGGGGCTGA
GAGAGAGTGGGCTGGAAGACAGCGCTTGCACCTCAGGCTTCAGTGTCATGATC
AAAGAGTCTTGTGACGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCACGGTGGAGGAC
CAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTATGTCTATCTCTCT
CCGGGTGGAGGACGAGGAGGAAGACATTACCATCTTCACCGAGCCAAAGCCA
AACTCAGAACTGTCCTGTAAACCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCAGAT
CACGAGACACTCACCGCTATCCTGGGGCCTTTAGTTGCAGAGCGTGACGCAAT
GAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGGTGGTCTCCCTCGTTCCTTCCGCTT
CCACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCGTGAGATGGAGGGC
CTCGAGGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTCTGTGATTCCAGTCGGGCC
GAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCAACCACGACGAGAA
CCTGGAACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTAGATG
AGCTGAGAGACAGAGTCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCAT
CCTACACTTGATGCATTACACTGTGACATTGGCAATGCCACTGAATTCTACAAA
ATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAAGGTCAACCCCACCCGGG
AGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAGGAAGAAGAT
GAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAATGA
CCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGG
GAGGCCCTGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCCGTGTGGCG
TGCCACCTCCCCAGCCAAGGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGTTTCA
ACTCTCAGCGCTTTGCCGACGTCCTCTCCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA

D RHOMBEUS
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAGTACGTGTTGCAACGTATT
ATTCGTA-TTCCCTGGTGTTAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCTTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTGGGCTATGCCGATTATGCT
CACTACAAGACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTAAA
A--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCCGGAACAGGCTCCTCT
AGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGG
CGAATAG---
TGGGGTGAGGTTCTATTTATGTTTCAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGT
ATGAATGGCAAGACGAGGGCCTGACTGTCTCCTTTTTCCAGTCAATGAAATTG
ATCCCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGCACATAAGACGAGAAGACCCTGTGG
AGCTTTAGACACCAAGA-CAGCTTATGTTACACAACCCTG-
TTTAAAGACCCGAACA-
AAATAAACCCTGCCTAAATGTCTTTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAACGAAAA
ACCCCCGCGTGGACAGGGAGA---ACAATTC---------
CTCCTACAAATAAGAGCCCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--GCCA---
~-GATCCGGC--
CTAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTC
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AGAGTTCAGAGGTGTTGGTAGAGGATCGGATCCCCTCCTCCTGCAGGGTCGAA
GAATGTGGTATTTAGGTTTCGGTCGGTCAGGAGCATTGTAATCCCGGCGGCCA
AGACGGGAAGAGACAAGAGAAGAAGCACAGCAGTAATGAGAACTGCCCATAC
AAATAGGGGAGTCTGATACTGAGTGATGGCAGGGGGTTTCATATTAATGATGG
TTGTGATAAAGTTAATTGCCCCAAGGATTGAGGAGATCCCTGCTAGGTGGAGG
GAGAAAATGGTTAAGTCGACGGAAGCTCCGGCATGGGCCAGGTTGCCGGCCA
ATGGGGGGTAAACCGTTCACCCTGTTCCCGCCCCCGCCTCAACTCCAGAGGAA
GCGAGGAGAAGAAGGAACGAAGGGGGAAGGAGTCAGAAGCTCATGTTATTCA
TTCGAGGGAACGCCATATCGGGGGCTCCGATCATAAGGGGAATGAGTCAGTTA
CCGAAGCCGCCAATCATGATTGGCATAACCATGAAGAAAATTATTACAAAGGC
ATGGGCGGTGACGATGACGTTATAAATCTGGTCATCTCCCAGTAAAGACCCAG
GCTGACTTAATTCAGCCCGGATCAGCAGGCTGAGGGCCGTGCCCACCATTCCT
GCTCAAGCACCGAAGACTATATACAGGCCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGAT
GTGGCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGAGGAGGACATCATGGAGGGGCT
GAGAGAGAGTGGGCTGGAAGACAGCGCTTGCACCTCAGGCTTCAGTGTCATGA
TCAAAGAGTCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGTGAGAAGCACGGTGGAGG
ACCAGTTGTTCCTGAAAAGGCTGTACGCTATTCCTTCACTGTTATGTCTATCTCT
CTCCGGGTGGAGGATGAGGAGGAAGACATTACCGTCTTCACCGAGCCAAAGCC
AAACTCAGAACTGTCCTGTAAGCCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCAGA
TCACGAGACACTCACCGCTGTCCTGGGGCCGATAGTTGCAGAGCGTGACGCAA
TGAAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGGTGGTCTCCCTCGTTCCTTCCGCT
TCCACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCGTGAGATGGAGGG
CCTCGAGGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTCTGTGATTCCAGTCGGGC
TGAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCGTCACCCGCAGCCACGACGAGA
ACCTGGAACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTAGAT
GAGCTGAGAGACAGAGTCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCA
TCCTACACTCGATGCATTACACTGTGACATTGGCAACGCCACTGAATTCTACAA
AATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAAGGTCAACCCCACCCGG
GAGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAGGAAGAAGA
TGAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAATG
ACCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAG
GGAGGCCCTCAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCCGTGTGGC
GTGCCACCTCCCCAGCCAAGGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTC
AACTCCCAGCGCTTTGCCGACGTCCTCTCCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA
EUCINOSTOMUS_GULA
CTCTATTCTCTGCTTACTACTAAATCCAACTTCAAATGTATATTTCAAGTCATCG
TTCGTG-TGCCCTG-TATTAGGGAATGTAGCCCATCTCTT-
CCCCCCCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTTTAGGGTATGCCAATTGGGCT
TACTGTAGCTCCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGATAG
GGGACGAGGGGGGGTGAGGTTAAACGGGGACCATCGGTTATAGGACAGGCTC
CTCTAGACGGG-
TTTGAAGCNCCGCCAAGTCCTTTGGGTTTGAAGCTAGCGCTCGTAGTACCCGG
GCGGATAAGTCAAAGGTAAGACCTTATCTGTGTTTCAATCACTTGTCTTTTAAT
TAAAGACCCGTATGAAAGGCTCGACGAGGGCTTAACTGTCTCCTTTCTCCAGTC
AATGAACTTGATCTCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAGAACATAAGACGAGAA
GACCCTGTGGAGCTTAAGACCTAAAGG-CAGACTATGTTTAGCA-
CTTTAAGATAATAA-CCAAACA---
ATATTTATTGCCCTCCCGTCTTCGGTTGGGGTGACCTCGGGGAATAACAAAACC
CCCGTGAAGAACGAGAAT-----ACCTT---------
TTCTTGCAAATAAGACCCGCCAGTCTGATTAACAGAACACCTGACTTGAACAA
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TGAATGATCCGGCC-
CACGCCGATTAACGAACCAAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTTTTTT
AGAGCCCCGAGGTGCTGATAGAGGATAGGGTCTCCTCCTCCGGCAGGATCGAA
AAATGTGGTGTTTAAGTTCCGATCTGTCAGAAGCATAGTAATACCAGCTGCTA
GAACAGGGAGAGAGAGAAGTAGCAGGACTGCTGTAATTAGGACAGCTCAAAC
GAACAGGGGTGTTTGGTACTGGGAGATGGCGGGGGGTTTTATGTTAATAATAG
TTGTAATAAAATTGATTGCTCCTAGGATGGATGAGACACCAGCAAGGTGAAGA
GAGAAGATAGTTAAGTCTACGGATGCCCCTGCATGTGCTAGGTTGCCTGATAG
AGGAGGGTAAACTGTTCATCCCGTTCCCGCCCCTGCTTCTACGCCTGAAGAAG
CTAGAAGAAGAATGAAAGAGGGGGGAAGAAGCCAGAAGCTTATATTATTCAT
TCGAGGGAATGCTATGTCAGGAGCCCCAATTATTAGGGGGATTAGCCAGTTTC
CGAAGCCTCCAATCATAATAGGCATAACCATAAAAAAAATTATTACAAATGCA
TGGGCTGTGACGATAACATTGTAAATCTGGTCATCTCCTAAGAGAGAGCCTGG
TTGGCTTAGTTCAGCACGGATAAGAAGGCTAAGGGCCGTTCCTACTATCCCAG
CTCAGGCACCAAAGATGAGGTAGAGGCCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATG
TGGCTCTGGTGTCGGCATTAAAGGATTTGGAGGAGGACATCATGGAGGGGCTG
AGAGAGAGGGGGATGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGCTTCAGTGTCTTGAT
CAAAGAATCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGCGAGAAGCACGGTGGTGGA
CCAGTTATTCCTGAAAAGGCTGTTCGCTTCTCTTTCACTATTATGTCTGTCTCTG
TCAAGGCAGAAGATGATGGGGAAGCGGTTACCATTTTTACCGAGCCAAAACCA
AACTCAGAACTGTCCTGTAAGCCCCTTTGCCTGATGTTTGTGGATGAGTCGGAT
CACGAGACGCTCACAGGTGTCTTGGGGCCTATAGTTGCAGAGCGTGATGCGAT
GAAAGAGAGCAGGCTCATCCTTTCCATTGGTGGACTTCCTCGTTCCTTCCGCTT
CCACTTCAGAGGCACAGGATATGATGAGAAGATGGTGCGTGAGATGGAGGGC
CTCGAGGCCTCTGGGTCCACATATATCTGCACTCTTTGTGATTCCAGTCGTGCA
GAGGCGTCTCAAAACATGGTGCTCCACTCCATCACCCGCAGTCATGATGAGAA
CCTGGAGCGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTCTCTGAGACTGTAGATG
AGCTGCGAGACAGAGTCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCAT
CCCACGCTAGATGCATTGCACTGTGACATCGGCAATGCCACAGAGTTCTACAA
AATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAAGGTCAATCCTAGCCGAG
AAGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAGCTGAGGAAGAAGAT
GAAGCTTAAACCTGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAGGCTAATGA
CCATGGAGGCTGCTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGG
GAGGCCCTGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAGCCTGTGTGGCG
CGCCTCCTGCCCTGCCAAGGAATGCCCTGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTTA
ACTCCCAGCGCTTTGCTGACCTCCTCTCCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA
EUGERRES PLUMIERI
CTCTGCTTGCTGCTTACTGCTAAATCCTCCTTCAAACACGTATTTCAACGCGTT
ATCCGTAATTCCCTGATTGCAGGGAATGTAGCCCATTGCTG-
CCCCCTCCATAAGCTACACCTCGACCTGACGTTCTGGGCTGTGCCGATTCTGCT
CACTATAAGACCTTCACAGGGTAAGCTTGCGACGGCGGTATATAGGCGGTTAA
A--
ACTAGGAAGGGTGAGGTTAAACGGGGAGTGTCGGTTCTGGAACAGGCTCCTCT
AGGGGGG-
TCTGAAGCACCGCCAAGTCCTTTGGGTTTCAAGCTAATGCTCGTAGTACCCGGG
CGAATAG---
TAAGGTGACATTCTATTTATGTTTCAATCACTTGTCTTTTAAATGGAGACCGGT
ATGAATGGCAAGACGAGGGCCTGACTGTCTCCTTTTTCCAGTCAATGAAATTG
ATCTCCCCGTGCAGAAGCGGGGATTAACACATAAGACGAGAAGACCCTGTGG
AGCTTTAGACACCAAGG-
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CAGCCTGCGTTACACAACCCCTCATTAAGGGCCTAAACA-
AAGCAGACCCTGCCTCCATGTCTTTGGTTGGGGCGACCACGGGGAAACAAAAA
ACCCCCGCGTGGACAGGGAGA-----ATTCTAA-------
CTCCTACAGACAAGAGCGCCCGCTCTAATTAACAGAAACTCTGACCT--TCCA---
--GATCCGGC--
CAAGCCGATCAACGAACCGAGTTACCCCAGGGATAACAGCGCAATCCTCTTTC
AGAGCTCAGAGGTGCTGGTAGAGAATTGGGTCTCCTCCTCCGGCAGGGTCAAA
GAAGGTGGTGTTTAGGTTACGATCGGTTAAGAGCATGGTGATACCGGCGGCCA
GAACAGGAAGAGATAGAAGCAGAAGCACAGCAGTAATAAGCACAGCTCAGAC
AAACAGTGGGGTTTGGTACTGAGTAATTGCTGGAGGTTTCATGTTAATAATTGT
TGTAATAAAGTTGATTGCTCCAAGGATGGAGGAGATCCCTGCTAAGTGAAGGG
AGAAGATGGTTAGGTCAACGGAAGCTCCGGCATGGGCTAGGTTGCCTGCCAGA
GGGGGATAGACGGTTCACCCTGTTCCGGCCCCCGCTTCGACTCCTGAAGAGGC
TAGRAGAAGAAGGAATGAGGGAGGAAGGAGTCAGAAGCTCATGTTGTTCATT
CGAGGGAATGCCATGTCAGGGGCCCCGATCATTAGCGGGATCAGCCAGTTGCC
GAAGCCACCGATCATAATTGGTATAACTATAAAGAAGATTATTACAAAGGCGT
GGGCGGTGACGATCACATTATAAATTTGGTCGTCTCCGAGTAAGGATCCGGGC
TGGCTTAGTTCCGCYCGGATCAGCAGGCTGAGGGCCGTCCCTACTATACCTGCT
CAAGCACCAAAGATTATATAGAGGCCATCACTCGGCGGTTTCGTTATGATGTG
GCTCTGGTGTCAGCATTAAAGGACTTGGAGGAGGACATCATGGAGGGGCTGAG
AGAGCGTGGGCTGGAAGACAGTGCTTGCACCTCAGGCTTCAGTGTCATGATCA
AAGAGTCTTGTGATGGCATGGGCGATGTCAGCGAGAAGCATGGCGGAGGACC
AGTTGTTCCTGAAAAGGCCGTACGCTACTCCTTCACTGTTATGTCTGTCTCTCTC
CGGTTGGAGGACGAGCAGGAAGATGTTGCCATCTTCACCGAGCCAAAGCCAA
ACTCAGAGCTGTCCTGTAAGCCCCTTTGCCTGACGTTTGTGGATGAGTCAGACC
ATGAGACACTCACCGCTGTCCTGGGGCCTATAGTTGCAGAGCGTGATGCGATG
AAAGAGAGCAGGCTCATCCTGTCCATAGGTGGTCTCCCTCGCTCCTTCCGCTTC
CACTTCAGAGGCACGGGATACGATGAGAAGATGGTGCGTGAGATGGAGGGCC
TCGAAGCCTCGGGGTCTACCTACGTCTGCACTCTTTGTGATTCCACTCGAGCCG
AGGCGTCTCAAAACATGGTCCTCCACTCCATCACCCGCAGCCACGACGAGAAC
CTGGAACGCTATGAAATATGGAGAACCAACCCCTTTTCTGAGTCTGTAGATGA
GCTGAGAGACAGAGTCAAAGGGGTCTCTGCCAAGCCCTTCATGGAGACCCATC
CTACACTTGATGCATTACACTGTGACATTGGCAACGCCACCGAATTCTACAAA
ATCTTCCAGGATGAGATCGGGGAGGTGTACAAAAAGGTCAACCCCAGCCGGG
AGGAACGGCGCAGCTGGAGGGCAGCCCTAGATAAACAACTGAGGAAGAAGAT
GAAGCTTAAACCCGTAATGAGGATGAATGGGAACTATGCCCGCAAGCTAATGA
CCATGGAGGCTGTTGAGTTGGTGTGTGAGCTGGTGCCCTCAGAGGAGAGGAGG
GAGGCCCTGAGGGAGCTTATGAGGCTCTACCTCCAGATGAAACCGGTGTGGCG
TGCCACCTCCCCAGCCAAGGAATGCCCCGACCAGCTGTGCCGCTACAGCTTCA
ACTCCCAGCGCTTTGCCGACGTCCTCTCCTCTACCTTCAAATATAGGTACAA;

END;

Begin Mrbayes;

[The Following Block Illustrates How To Set Up Two Data Partitions
And Use Different Models For The Different Partitions. ]

Charset 12s = 1-355;

Charset 16s = 356-770;
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Charset Coi= 771-1422;
Charset Ragl = 1423-2563;

Partition Gen = 4:12s,16s,Coi,Ragl;

Set Partition = Gen,;

End;

Matrices con las deformaciones relativas de las cuatro estructuras para
generar el arbol en el programa TNT (Maxima Parsimonia)

nstates cont ;
xread

'Region cefalica; tronco; pedunculo caudal; aleta dorsal, Respectivamente'

48 7

&[continuous]

D_auratus 0.999928608795 0.999720532290 0.999993094500

0.995767376000
0.996947228600
0.988806687900
D_aureolus 0.999919153

1.003918642995
0.992416993050
1.031888463500
1.000033449 0.999213089 0.99840092

0.998071597 0.996624362 0.998913316

1.014073625

1.011670918

D_brevirostris 1.000145804854320

1.000625169363640
0.998685332909091
1.007776296863640
0.986502688181818
D_rhombeus 1.000163268

1.000430642
0.991432792

Eucinostomus 0.999992181

0.999404332
0.977453609

1.006821458

0.999852950190909
1.001167186822730
0.990234533863636
0.998027013136364
1.047052807954550
1.000149285 0.999812789 0.999746134

0.998840980000
0.985827878500

1.010716432
0.986018729

0.999666529975

1.000380147
1.000931179

1.000043443590910

0.999915905977273
0.996130905022727
1.000248667954550

1.003707864 0.999125077 0.998248981

0.971525277

1.000482597
1.009336936

Eugerres 0.999819395 0.999320133

1.006096659
1.006136028
Gerres 0.999962667
0.996515583
1.000883744

&[continuous]

D_auratus 0.999838147

1.000631654
0.996611744

1.00359036

1.012114882
0.999882186
1.005333508
0.987318152

1.00063506
1.002545913

1.000894281

1.004591558

0.996979523
1.000125833
1.003777909
1.027092791
1.012258811
0.999087399
1.000938978
0.994815767

1.001576863
1.0015652

0.995220527 0.981048873 0.960017513

D_aureolus 0.999898035

1.000418991
0.999482158
1.001495181

D_brevirostris 1.00002226

1.000739237
0.998148418
1.01440679

1.000344523
0.999489976
1.01434817

1.000029288

1.000048105 0.999780149

1.000633674
1.004920692
1.008651308

1.000882018

1.073069366

1.004947344
0.853614065
1.003457524
0.982508808
0.997648381
1.000874185
0.987902686
0.91740497

1.001137545
1.000843608
1.023070683

0.995363985
1.002611455
1.030612313

1.000575067 0.999208168 0.998351219

0.99714147
1.004315291

1.001599903
1.002991548

1.005681314
1.002929043

1.00152766

1.000605554
0.994214552

0.998038686
1.003438444

1.000414565
1.005545873

1.000635879
0.98946909

1.000696716  0.999254835 0.999078308 0.999408094

1.00081401
0.994442075
1.02629805

1.000140243 0.999803156

1.001176046
0.994266059
0.8854638

1.000851199  0.999938309 0.999907366

1.002282136
0.998328215
1.042545983

1.002304666000
1.004702214500
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D_rhombeus 0.999972219

0.999692841

0.999360904 0.999679866 0.999113975

1.001133199
0.984301716

Eucinostomus 1.000264342

1.000118412
0.999493883
1.006075325

0.997286956
1.005235449

1.000972649
1.00564114
0.988546188

Eugerres 0.999833022 1.000001862

1.000551768
1.004912053
1.00728297
Gerres 1.000073195
0.998797769
0.998037849
1.006291326

&[continuous]

D_auratus 0.988522983

0.984519848

D_aureolus 0.995889721

0.990032767

D_brevirostris 0.998313887

1.072850496

D_rhombeus 1.002063951

1.048979758

Eucinostomus 1.006263919

0.84959929

0.998629136
1.00244479

0.998502508
1.000288391
0.999628753
1.004209004
0.987321841

Eugerres 1.012264612 1.004719102

1.01861117
Gerres 1.007114451
0.92532812

&[continuous]

0.986783553

D_auratus 0.99961051 0.997825237

0.997654215

D_aureolus 0.999839239

1.004741196

D_brevirostris 1.000642381

1.002188725

D_rhombeus 0.999417523

1.000251963

Eucinostomus 0.999432543

0.987705984

0.99856294

1.039424832

0.994985679

1.015643606

0.936821275

Eugerres 1.001462057 0.993102824

1.005302929
Gerres 0.999592907
0.986940394

0.963535833
1.006898792
0.937210905

0.999746664

0.97745164

1.013376105

0.994424035

1.00211362

0.990404849

1.001712584

0.998166334

0.998236303

1.000201202
1.001458132

1.001568276
0.996449645
0.980281425
0.999481873
1.00046864

0.996564229
1.010957459
0.999707577
0.999614573
0.99528007

1.014593234

0.999879108

1.000431001

1.012188578

1.003438995

0.988233819

0.994663853

0.981972832

1.001701661
0.999447779
1.012008703

0.996808728
0.995828113
0.961657935
1.000019863
1.001070002
0.995662619
0.972001026
1.000316407
1.003875576
0.995046246
0.963428871

1.000130462

0.999910105

0.994821496
1.000958843
1.000857141
1.003920151

1.011483214

0.99838084
1.005799846
1.026963498

0.998699354
1.010190975
0.955097125
0.99990155

0.997988433
0.990413093
1.018140496
0.998851012
1.000994503
1.00447062

0.970945671

1.022331058 0.973401684 0.993381594

1.006934302

1.009714913
1.023352564

0.951820992
1.047553279
1.06867593
0.907272
0.992097548
1.006794224

0.991366969
0.996089071

1.004639234

1.002116167

1.007066856

0.998363059

1.000966636 0.998516009 0.996907976

1.000110644 0.997324777

0.99980347

1.000074574

1.004983301

1.008721849

1.047400122

1.011548707

1.01413995

0.982105199

1.000492996

1.001268638

0.943893959

1.025793004

0.978599439

1.014514414

0.938691771

0.995757674

1.011138692

0.989032387

1.005396608
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Matriz combinada con las deformaciones relativas de las cuatro estructuras

para generar el arbol en el paquete PHYLIP (Maxima Verosimilitud)

748

Gerres 0.999962667

D_auratus 0.999928609

D_aureolus0.999919153

D_breviros1.000145805

D_rhombeus1.000163268

Eucinostom0.999992181

0.996515583
1.000883744
1.000288391
0.999628753
1.004209004
0.987321841
0.986783553
0.999592907
0.986940394

1.003918643
0.985827879
1.000696716
1.00063506
1.002545913
0.981048873
0.97745164
0.99961051
0.997654215

0.998071597
1.014073625
1.000048105
1.000344523
0.999489976
1.01434817

1.013376105
0.999839239
1.004741196

0.999915906
0.998027013
1.000029288
1.000575067
0.99714147

1.004315291
0.994424035
1.000642381
1.002188725

1.000430642
0.991432792
0.999692841
0.999679866
0.997286956
1.005235449
1.00211362

0.999417523
1.000251963

0.999404332
0.977453609
0.999746664
1.000972649

0.999882186
1.005333508
0.987318152
0.999707577
0.999614573
0.99528007

1.014593234
1.006934302
1.006898792
0.937210905

0.99884098
1.004702215
0.999254835
1.001576863
1.0015652
0.960017513
1.012188578
0.997825237
0.99856294

0.996624362
1.011670918
0.999780149
1.000633674
1.004920692
1.008651308
1.003438995
1.000966636
1.039424832

0.99985295

0.998685333
1.000248668
1.000851199
0.999208168
1.001599903
1.002991548
0.988233819
1.001712584
0.994985679

1.003707864
0.971525277
0.999879108
0.999113975
1.000201202
1.001458132
0.994663853
0.998166334
1.015643606

1.000482597
1.009336936
1.000431001

1.000894281

0.999087399
1.000938978
0.994815767
1.000316407
1.003875576
0.995046246
0.963428871
1.007066856
0.991366969
0.996089071

1.002304666
0.988806688
0.999078308
1.001137545
1.000843608
1.023070683
0.994821496
1.009714913
1.023352564

0.998913316
1.006821458
1.000140243
0.995363985
1.002611455
1.030612313
1.000958843
0.998516009
0.951820992

0.990234534
0.986502688
0.999938309
0.998351219
1.005681314
1.002929043
1.000857141
1.000110644
1.047553279

0.999125077
1.004591558
1.000130462
1.001701661
0.999447779
1.012008703
1.003920151
1.004639234
1.06867593

0.996979523
1.000125833
0.999910105

1.000043444

1.000882018

1.000874185
0.987902686
0.91740497

0.998851012
1.000994503
1.00447062

0.970945671
1.047400122
1.000074574

0.999720532 0.999993095 0.99966653

0.996947229
1.031888464
0.999408094
1.00081401

0.994442075
1.02629805

0.943893959
0.998363059

1.000033449 0.999213089 0.99840092

1.010716432
0.986018729
0.999803156
1.001176046
0.994266059
0.8854638

1.025793004
0.996907976

0.996130905
1.047052808
0.999907366
1.002282136
0.998328215
1.042545983
0.978599439
0.997324777

1.000149285 0.999812789 0.999746134

0.998248981
1.073069366
1.000492996
0.99838084

1.005799846
1.026963498
1.014514414
1.004983301

1.004947344
0.853614065
1.001268638

1.000625169

1.00152766

1.000635879
0.98946909

1.000073195
0.998797769
0.998037849
1.006291326
1.007114451
0.92532812

0.982105199

0.992416993
0.999838147
1.000631654
0.996611744
0.995220527
0.988522983
0.984519848
1.011548707

1.000931179
0.999898035
1.000418991
0.999482158
1.001495181
0.995889721
0.990032767
0.995757674

1.007776297
1.00002226

1.000739237
0.998148418
1.01440679

0.998313887
1.072850496
1.011138692

0.994214552
0.999972219
0.999360904
1.001133199
0.984301716
1.002063951
1.048979758
0.989032387

1.003438444
1.000264342
1.000118412

1.001568276 0.996808728 0.998699354 0.999493883

0.995767376

1.000380147

1.001167187

1.000605554

0.998038686
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1.00564114

0.988546188
0.990404849
0.999432543
0.987705984

Eugerres 0.999819395

1.006096659
1.006136028
1.000001862
0.998629136
1.00244479

0.998502508
1.004719102
1.001462057
1.005302929

0.996449645
0.980281425
0.981972832
0.998236303
0.936821275
0.999320133
1.00359036

1.012114882
0.999481873
1.00046864

0.996564229
1.010957459
1.022331058
0.993102824
0.963535833

0.995828113
0.961657935
1.011483214
1.002116167
0.907272

1.003777909
1.027092791
1.012258811
1.000019863
1.001070002
0.995662619
0.972001026
0.973401684
0.992097548
1.006794224

1.010190975
0.955097125
0.938691771
1.008721849

1.003457524
0.982508808
0.997648381
0.99990155

0.997988433
0.990413093
1.018140496
0.993381594
0.99980347

1.006075325
1.006263919
0.84959929

1.005396608

1.000414565
1.005545873
0.999833022
1.000551768
1.004912053
1.00728297
1.012264612
1.01861117
1.01413995
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ANEXO 2. Descripcion de las secuencias del
género Diapterus
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Tabla i.- Sitios variables entre las especies del género Diapterus del fragmento
del gen mitocondrial 12s.

11111111 1111122222 3333333333

234556777 9903344555 5566902349 0033333344
5865371234 2410767167 8937605247 342345890

GTGTGTAGTT GTTTGATCTT AGTCGTAGTC AATAGAAAT

D. auratus

D. aureolus AAT .ACGACC TC.C.GATCG GTCGAAGT.T GCA.T..CG
D. brevirostris LGT..... ..C.AL..CA ... .. .. .TGG.GGG.
D. rhombeus .GT..... .. ALLLCA L. C. .TGG.G.G.

Tabla ii.- Sitios variables del gen 16s entre las especies del género Diapterus .

11111 1111111111 1111222222 2222222222
2255814445 5666777888 9999001345 5667778999
3813705687 9046589457 2678680214 6143679357

AGCATACACC TATCAATACC GATACCGGCA TAGAATCCAT

D. auratus
D. aureolus GCT.CGTGTA GCCA..CGTT TGCGTTAATC CTA.T.TG..
D. brevirostris ...GCG.... ..... T.G.. A....TAA.C ...T....GC
D. rhombeus .GCG.... ....GT.... A....TAA.C ....TC....
3333333333 34
0001233556 71
3454736564 32
D. auratus CCCACTACTC GC
D. aureoles TGTGTG.TAT C.
D. brevirostris .......... ..
D. rhombeus  ...... G... .T
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Tabla iii.- Sitios variables en la secuencia del gen COI

11 1111111111
111222 3344556677 7888999900 0011222333
1347369258 4739584703 6258147903 6924147069
D. auratus GGGCAATGTC TAAGGCCAGT GAGCGGTAAA CATGAAGGGG
D. aureolus TAAT.G...T GGG.AAG.TC AG.TA..GG. ACCAGG.ACA
D. brevirostris ...TGG.A.T ..GA.TT... .T...A..G. G.CA.TAACA
D. rhombeus ...TGGCACT ..GTATTG.C .TA...C.GG A.CA.CAA.A
1111111111 1111122222 2222222222 2222222222
4455566677 7889900111 2222333444 4555566777
5846703625 8140628147 0369258147 9036925014
D. auratus TGCGGGTGAG AGACGGAAGA TTGGTCGCTC GGGGGAGAAG
D. aureoles JATATA. ... GAGTAT..AG GCCAC.AAGT AAATAGTGGA
D. brevirostris ALLA.CAGA AL .A..G.G .CA..GAT.. ...T..A.GA
D. rhombeus CTT..ACA.. GAG.A.G... .CA..G...T ........ G.
2222223333 3333333333 3333333333 3333444444
8889990000 1122333444 5566677778 8899002233
0365781479 0928147369 2814703692 5814694703
D. auratus GCTCGGGGCG CGCCTTGTCA TAAGGCAGTA GCATAATTGG
D. aureoles .T.TAATAT. ATTT.CA.TT GTGAAG.A.G AT.CGGA.AA
D. brevirostris AT....... A T.TTG.A.T. ..... AT..G .T..G..C..
D. rhombeus ATG...... A TA....CC.. .G...A..C. .AG.G.CCA.
4444444444 4444444445 5555555555 5555555555
3445555566 6778889990 0112223333 4555566667
6280147936 9581473692 5140692458 7036924581
D. auratus GATGAGAGGA AAGCGGATGG GGGAAACCTA TGACATAATG
D. aureoles A..AGATAAG .CAT.AGC.A AT.GT.T.CG CAG.GAGGC.
D. brevirostris .GA...G... ..A.AT..A. AT...G.... C.vvv...
D. rhombeus .GA.GAG... GGA..T.C.. ATA.GGGTGG C..TC CA
5555555555 66666666
7788888999 01123444
4702369258 40621269
D. auratus TGTATGCACC GTCTACAC
D. aureolus ..CG..T.GT A.TCTTGT

D. brevirostris C..GCAT... ..... T.
D. rhombeus CA...A.G.. .C......




Tabla iv.- Variacién genética entre las especies del género Diapterus expresada
en los sitios variables del gen nuclear RAG1

111122222 2222223333 3333344445 5556666666
9047835556 6666790135 5677923352 4690012556
8499544670 5679333480 6678537864 2010140035

D. auratus ATTCAGCAGG ATGTAACGTT AGTATGCCCT TCAAACATTT
D. aureoles C.CTG..CAC CCAC.GTACC G.C..TTGTA ...TGTGCCC
D. brevirostris .CCT.A.... .CA....A.C .A.TCT.... C..vv.v....
D. rhombeus .C. T.AT... .CA.G....C ..G.CT.... CTG.G.....

11111

7777778888 900011
0024562378 958933
1489510054 285446

D. auratus GCTTTTCACC GACCAG
D. aureoles ATCCCCGGGT .G.TCA
D. brevirostris ........ GT ..TT..
D. rhombeus ..C.C...GT C.....
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AN EXO 3 Claves de identificacién, descripciones
y diagnosis
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Clave de identificacién para los géneros incluidos en el
presente trabajo

(Basada en: Bussing, 1995)

1a. Borde ventral del preopérculo finamente aserrado; niumero total de elementos

(espinas y radios) de la aleta anal 11 2.

1b. Borde ventral del preopérculo liso; numero total de elementos (espinas y

radios) de la aleta anal 10 4,

2a. Dos aletas dorsales separadas. Cuerpo moderadamente alto, comprendido
2.1 a 2.3 veces la longitud estandar; coloracién de la aleta dorsal con patron de

bandas Diapterus aureolus [s.l.]

2b. Aleta dorsal continua sin separacién. Cuerpo muy alto comprendido 1.9 a 2

veces la longitud estandar; coloracion de aleta dorsal sin un patron de bandas -----

3a. Borde inferior del lacrimal aserrado; patron de lineas horizontales

Eugerres.

3b. Borde inferior del lacrimal liso; aletas pares y aleta anal con tendencia a la

coloracién amarilla, coloracion del cuerpo sin lineas evidentes----- Diapterus.

4a. Cuerpo con 7 u 8 franjas verticales Gerres cinereus.

4b. Cuerpo sin franjas oscuras verticales Eucinostomus.
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Clave de identificacion para Diapterus spp. (sensu
Deckert, 1973)

Modificada de Bussing (1995) tomando en cuenta las observaciones
de Alvarez-Pliego (2010)

1a. Presencia de 2 espinas anales D. rhombeus

1b. Presencia de 3 espinas anales 2

2a. Distribucién en el Atlantico occidental; nimero de branquiespinas en la rama

inferior del primer arco branquial de 10 a 13; altura maxima de 2.5 a 4.9 en su

longitud patrén D. auratus

2b. Distribucion en el Pacifico oriental; numero de branquiespinas en la rama

inferior del primer arco branquial 12 a 15; altura maxima comprendida entre 1.8 a

2.4 veces en su longitud patrén D. brevirostris
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Descripcidén y diagnosis de D. aureolus [s.l.]

Basado en la de descripcion de Jordan & Gilbert (1882) incluyendo
observaciones de Deckert (1973) y Alvarez-Pliego (2010).

Diagnosis: aleta dorsal dividida en dos porciones, la primera con el apice de color
negro, cuerpo relativamente alto, borde del preopérculo fina aserrado; espinas de
las aletas dorsales y anal ligeramente engrosadas, hueso paraesfenoides sin

quilla y proceso coronoides del hueso angular sin presentar forma de gancho

Descripcion: cuerpo con una forma oval; altura del cuerpo comprendida de 2.1 a
2.3 en la longitud patrén; la aleta dorsal presenta un patron de coloracion en
forma de bandas; color claro con una ligera tendencia al dorado la parte dorsal
tiende al verde olivo; borde del preopérculo aserrado y borde inferior del lacrimal
liso; aleta anal lll, 8; aletas pectorales con 15 o0 16 radios; rama inferior del primer
arco branquial con 12 a 16 branquiespinas (comunmente 14), linea lateral

curveada.

Biologia: No hay mucho conocimiento acerca de la biologia esta especie, se
sabe debido a su boca protractii que se alimentan de organismos defondos
blandos. Se distribuyen en zonas costeras sin ser comunes en lagunas costeras

ni en sistemas mixohalinos.

Importancia pesquera: no es de importancia pesquera aunque comunmente

forma parte de los descartes de los arrastres camaroneros.

Distribuciéon geografica: Pacifico oriental desde Bahia Magdalena y las costas

del sur del Golfo de California hasta Puerto Pizarro, Peru (Fig. I).
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D. aureolus

Océano Pacifico

Figura I. Distribucion geografica de D. aureolus [s.1.]

Comentarios — Se recomienda designar un neotipo al formalizar la descripcion de
este taxdn debido a que el espécimen tipo esta perdido (USNM 29487: Gerres
aureolus),(http://collections.nmnh.si.edu/vzfishes/pages/nmnh/vz/DisplayFishes.ph
p?irn=5004604&QueryPage=%2Fvzfishes%2Fpages%2Fnmnh%2Fvz%2F DtIQuer

yFishes.php)
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AN EXO 4 Historia de la Tierra
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10 20 30 40 50

Millones de afios

Figura ll.- Reconstruccién de la posicidén de las placas realizada con el software
Gplates v 1.1.1. , Estimacion del nivel relativo del mar modificado de Miller et al.,

2005.
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AN EXO 5 Trabajos derivados del presente trabajo
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Abstract. In this study, parameters of the length-weight relation (LWR) were estimated for fifteen species of
Gerreidae (mojarras) caught from the Pacific- and Atlantic coast of Mexico, including the Gulf of California. The
Pacific species were: Diapterus aureolus, Diapterus brevirostris, Eucinostomus currani, Eucinostomus dowii,

Eucinostomus entomelas, Eucinostomus gracilis, Eugerres axillaris, Eugerres lineatus, and Gerres cinereus. The
Atlantic species were: Diapterus auratus, Eucinostomus argenteus, Eucinostomus gula, Eucinosiomus jonesi,
Eucinostomus melanopterus, and Eugerres plumieri. The values of the exponent b of the length-weight relation

ranged from 2.58 to 3.79. To the best of our knowledge, these are the first parameter estimates for nine species
for the Mexican coast and for four on a worldwide scale.

Keywords: fish, length-—weight relation, Gerreidae, Mexico

Fish of the family Gerreidae, commonly known as
mojarras or silver biddies, are one of the most representa-
tive groups of fishes in the tropics and subtropics world-
wide. The mojarras species live mainly in estuaries,
lagoons, and sheltered bays, often showing a sympatric
distribution (Matheson and McEachran 1984, De La Cruz-
Agiiero et al. 1994). However, it is known that most
Gerreidae make frequent incursions into inland waters
(Castro-Aguirre et al. 1999) and in some cases, such as the
Mexican mojarra, Eugerres mexicanus, they are exclusive
inhabitants of fresh waters (Deckert and Greenfield 1987).
These species form large schools that are exploited by
commercial fisheries especially in Southeast Asia, where
catches constituted mainly by the genus Gerres, exceed
10 000 t per year (Anonymous 1995). In Mexico, although
they are not exploited for human consumption on a large
scale, they are valuable artisanal fishery resources (Yéafez
Arancibia 1980).

In spite of the manifest abundance and ecological
importance of Gerreidae species, there are few studies that
address biological aspects relevant for fisheries manage-
ment. In this context, the analyses that involve
length-weight relations (LWR) have increased. because
information on LWR is required to determine the conver-

sion of growth-in-length equations to growth-in-weight
population parameters (Harrison 2001). This information is
necessary for determining stock structure as well as for esti-
mates of fish condition and other applications in fisheries
resource planning and management (Mendes et al. 2004,
Ismen et al. 2009).

Here we report the parameters of the LWR of fifteen
species of Gerreidae caught in the Pacific and Atlantic
coast of Mexico. To the best of our knowledge, there is no
information on the LWR for four of these species (those
without a code in Table 1), while for the others the studies
are from restricted sites (Froese and Pauly 2010). Our aim
is to make these data available for the purpose of estimat-
ing length and age structures, standing-crop biomass (num-
ber or biomass per unit area), and growth rates of gerreid
species and so enhance understanding of their ecology.

Between 2006 and 2009, samples were collected from
Mexico's Pacific coast (Gulf of California, Mazatlan,
Nayarit, and Acapulco) and its Atlantic coast (Gulf of
Mexico, Veracruz, and Yucatan), using different fishing
gear, and were preserved in 10% formalin for transporta-
tion to the laboratory where they were identified. All
specimens were quantified by the number of individuals
and were deposited and catalogued in the fish collection

* Correspondence: Dr. José De La Cruz Agilero, Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas, Coleccion Ictiologica. Apartade Postal 592, La Paz, Baja California Sur,
México 23000, phone: (+612) 122-3366, fax: (+612) 122-5322, e-mail: joruz(@imn.mx.
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Abstract:

The effect of the traditional preservation procedure on the body shape and
size of Diapterus aureolus (Teleostei: Gerreidae) was evaluated using
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potential artifact in a standard taxonomic analysis. Significant differences
were found in the body shape, but these differences were not considered
as bias in an inter-specific comparison.
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Morphometric analyses can generate elements to solve taxonomic problems, whether
doing a direct comparison of each species representative shape or by analyzing its
growth patterns. The latter is rarely explored despite shape variables are closely
related to size. Particularly, the genus Diapterus presents taxonomic uncertainty
because of D. aureolus inclusion. In this study, utilizing geometric morphometrics,
growth patterns of the four species that belong to the aforementioned genus were
analyzed and compared; and using this information, a criteria to remove samples that
can incorporate allometric effects on shape traditional comparisons (e.g. CVA) is
proposed. Finally, once those samples were removed, representative shapes of the
four species were compared. Results indicate that D. aureolus presents the most
divergent growth trajectory and shape, given that this tends to be more oval than the
characteristic shape of the rest of the species in the genus. These results, according to
the supposition that there is a close relation between shape and biological and
ecological relationships , may be used as important elements to solve such
problematic.
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