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Diversos foros mundiales han resaltadola necesidad de conciliarla biodiversidad
(entendida como la variedad de organismos y ecosistemas) con el factor humano
puesto que la biodiversidad representa beneficios ecoldgicos y socioecondmicos
para las generaciones actuales y futuras. Este libro es presentado por el Centro de
Investigaciones Bioldgicas del Noroeste (CIBNOR) y financiado por la Secretaria
de Educaciéon Publica (SEP) y el Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia
(CONACYT) a través del proyecto SEP-CONACYT 83339 Biodiversidad y
vulnerabilidad en ecosistemas marinos costeros. La obra compila una serie de
tesis recientes que examinan la biodiversidad en los ambientes costeros de Baja
California Sur y el Golfo de California. La importancia de estas contribuciones
radica en generar dos vertientes de conocimiento para la region: por un lado,
mediciones de biodiversidad, que abarcan desde nimero y composiciéon de
especies hasta identificacion genética y dominios tréficos. Por otra parte, la
relacion entre biodiversidad y vulnerabilidad de los ecosistemas en el entendido
que los factores ambientales y las actividades humanas provocan impactos y

cambios en los ecosistemas y las especies que en ellos habitan.

La historia geoldgica y evolutiva, la interacciéon de condiciones ambientales
y la diversidad de ecosistemas costeros hacen de Baja California Sur lugar
de residencia estacional o permanente para un elevado nimero de especies
acudticas; algunas de ellas endémicas de la region, esto es, que no se encuentran
en ninguna otra parte del mundo. Esta diversidad de ecosistemas costeros se
debe a caracteristicas geograficas, climaticas y topograficas propias de la region.
Por ello la marcada diferencia entre ambientes de alta energia situados en el
Océano Pacifico y ambientes protegidos en el Golfo de California. Unido a esto

consideremos un grado todavia moderado de explotacion humana y tendremos
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modelos excepcionales de estudio: ecosistemas arrecifales coralinos y rocosos,
sistemas submareales rocosos asociados a bosques de macroalgas, lagunas
costeras y manglares, que han sido escenarios para la recoleccion o censos de
organismos, el registro de parametros fisico-quimicos (temperatura, salinidad,

clorofila, nutrientes) y ensayos in situ con organismos moviles.

Contar con informacién que permita mejorar el entendimiento de la relacion
entre biodiversidad y funcionamiento de los ecosistemas es importante para
analizar procesos naturales, determinar beneficios y costos ambientales, y
pronosticar la respuesta de los ecosistemas ante variaciones climaticas y presion
antropogénica. Esta informacién bioldgica al interactuar con otras disciplinas
(p. ej. administracién, economia), debe funcionar como marco de referencia
para proponer medidas de manejo en materia de biodiversidad tal y como lo
sugieren distintos instrumentos y convenios internacionales. En nuestro pais,
multiples dependencias federales y estatales, organizaciones no gubernamentales,
universidades y centros publicos de investigacion llevan a cabo estudios sobre

biodiversidad.

Es asi como el CIBNOR, en su caracter de centro ptublico CONACYT, produce
e integra conocimientos cientificos sobre impactos ambientales y antropogénicos
y prepara recursos humanos especializados en manejo y conservacion de recursos
naturales. El proyecto SEP-CONACYT 83339, asi como otros proyectos asociados
a la Linea Estratégica CIBNOR EP3 Variabilidad y vulnerabilidad de ecosistemas
marinos del noroeste mexicano, apoyaron la generacion de recursos humanos para
alcanzar diferentes grados académicos. Sus aportaciones, que exhiben la frescura
y energia de jovenes comprometidos con su investigacion, se vieron enriquecidas
con la experiencia de sus comités tutoriales conformados por cientificos
nacionales e internacionales, fortaleciendo las redes de cooperacion y la linea de

investigacién en CIBNOR.
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El presente libro, resultado y muestra de lo arriba expuesto, esta constituido
por veinticinco capitulos organizados en dos partes que en conjunto ofrecen
conocimiento cientifico y tedrico sobrela diversidad de especies y su vulnerabilidad
ante algunos eventos ambientales e impactos antropogénicos. En la primera
parte, se exploran mediciones de biodiversidad en sistemas costeros empleando
técnicas moleculares (genética) y métodos tradicionales (taxonomia, indices de
variacion y relaciones troficas). Las técnicas moleculares aqui presentadas sirven
para monitorear mareas rojas (proliferacion de microalgas toxicas) y sus efectos
en mariscos dirigidos a consumo humano y con importancia econémica para la
region. También se utilizaron técnicas moleculares para estudiar las relaciones de
parentesco entre especies de peces, bajo el fundamento de que este ensamblaje de

especies es un modelo que aporta pistas sobre la evolucion de la vida.

Ante la necesidad de cuantificar la biodiversidad y compararla temporal
(épocas del afo) y espacialmente (tipos de ecosistema), los Capitulos 6, 7 y 8
abordan la composicién y la estructura de comunidades productoras primarias,
es decir, productoras de oxigeno: el fitoplancton y las macroalgas mientras que los
Capitulos 9y 10 tratan sobre organismos depredadores de arrecifes de coral. Estos
estudios permiten conocer qué especies estan presentes, qué patrones exhiben
y qué factores influyen en su distribucion (temperatura, nutrientes, etc.). Para
comprender como es la circulacién de nutrientes y energia en algunos sistemas

acuaticos, se realizaron andlisis troficos con moluscos y peces.

La segunda parte del libro trata sobre la comprension del rol de la biodiversidad
en el funcionamiento de diversos ecosistemas costeros y su vulnerabilidad
considerando la influencia ambiental y/o antropogénica. Asi, tenemos como
agentes de cambio: el encallamiento de un buque, el paso del huracan Juliette,
los florecimientos algales, la instauracién de arrecifes artificiales, la extraccion

de peces de ornato y la pesca comercial. Los Capitulos 17, 18, 19 y 21 tocan
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temas como la situacién especifica de algunos recursos en arrecifes rocosos y
coralinos tras el impacto del huracan; la relacién entre productores de oxigeno y
nutrientes generados por actividad humana en las costas y las necesidades futuras
de investigacién. También se ha integrado un estudio de caso para examinar
los cambios en la comunidad de peces a través de comparaciones espaciales y

temporales en tres sitios con diferente grado de impacto humano (Capitulo 22).

En los ultimos afios, la explotacion de recursos se ha intensificado incidiendo
en la biodiversidad de los ecosistemas. Los dos capitulos finales presentan
algunas aplicaciones que ya integran conocimientos previos en materia de
biodiversidad e impactos, en este caso, producidos por la actividad pesquera. En
primera instancia, se propone un indice que expresa la fragilidad ecoldgica de los
ecosistemas bentdnicos ante la pesca de arrastre. A continuacion, la certificacion,
una herramienta de manejo pesquero reconocida internacionalmente cuyo

objetivo es fomentar la pesca sustentable y el menor dafio ambiental.

Suele aceptarse que sin investigacion cientifica sobre la diversidad, que sin
generar el conocimiento que permita comprender mejor la vulnerabilidad de los
ecosistemas y, por ende, articular aproximaciones adecuadas e integrales a los
mismos, toda explotacion sustentable y la conservacion misma serian inviables en
el corto o mediano plazo. Es por ello que un libro como el presente, que comunica
la investigacion recientemente generada en el CIBNOR sobre esta temdtica,
contribuira a elucidar la respuesta de ecosistemas particulares ante el creciente
aumento de la presion generada por las variaciones climaticas y el desarrollo

humano.

Consideramos, pues, que el libro ha de ser de interés para todo aquél preocupado
—y ocupado— en conocer, aprovechar y conservar la elevada biodiversidad

costera de Baja California Sur.
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Asincronia en la especiacion de haemulidos

Resumen

Las especies hermanas separadas por el Istmo de Panama han sido ampliamente usadas
para calibrar temporalmente las tasas de evolucién, asumiendo que el aislamiento
ocurri6 casi de manera simultanea. La familia Haemulidae presenta una distribucion
geografica amplia lo que deriva en un alto potencial para probar esta hipotesis.
Las relaciones filogenéticas basadas en los métodos Bayesianos y de Maxima Verosimilitud
fueron evaluados mediante tres genes mitocondriales y dos nucleares. De los siete pares
originalmente propuestos como hermanos por Jordan (1908), los datos moleculares y los
diferentes métodos de reconstruccion filogenética solo recuperaron consistentemente
cuatro pares, los cuales no presentaron una divergencia sincrénica asociada con el
levantamiento final del Istmo de Panama. Las condiciones cambiantes durante este evento
geoldgico pudieron haber tenido efectos diferenciales sobre los requerimientos ecologicos
de diversos haemulidos, causando asincronia en los tiempos de especiacion.

Palabras clave: Haemulidae, especiacion, evolucion, filogenia, Istmo de Panama
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Asynchrony in speciation associated with the rise of the
Panama Isthmus: haemulids case study

Abstract

Sister species separated by the Isthmus of Panama have been widely used to time calibrate
rates of evolution, based on the assumption that isolation occurred simultaneously. The
family Haemulidae has a broad geographic distribution resulting in a unique potential
for this hypothesis testing. Phylogenetic relationships based on Bayesian and Maximum
likelihood methods were evaluated with three mitochondrial and two nuclear genes. From
the seven putative geminate pairs proposed by Jordan (1908), molecular data and different
phylogenetic reconstruction methods consistently recovered only four; yet our data did not
support a contemporaneous divergence associated with the final closure of the Panamanian
isthmus. The varying conditions during this active geological process may have had
differential effects upon the ecological requirements of the different grunt species, causing the
asynchrony in the speciation times.

Keywords: Haemulidae, speciation, evolution, phylogeny, Panamanian Isthmus
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Introduccion

El levantamiento del Istmo de Panama ha sido un extenso y complejo proceso
ocurridoenlosultimos 15 millonesdeafios (Ma), con consecuencias fundamentales
sobre la circulacion global, patrones climaticos, biogeografia, ecologia y evolucion
de la fauna terrestre y marina (Stehli & Webb, 1985); consolidando uno de los
eventos vicariantes de mayor importancia en la diversificacion de especies
del continente Americano. Este evento ha sido motivo de hipotesis, teorias y
conclusiones acerca de la estrecha afinidad existente entre faunas marinas a cada
lado de la placa continental. Sin embargo, sus efectos pudieron haber afectado de
manera heterogénea a cada taxén dependiendo de su ecologia y su historia de vida
(Coates & Obando, 1996). La conexion existente entre el Atlantico Occidental
y el Pacifico Oriental se cerr6é definitivamente durante el Plioceno temprano
aproximadamente hace 3.5 Ma (Duque-Caro, 1990). La emergencia completa
del Istmo fue la culminacién de una extensa historia geoldgica que involucro
el crecimiento y migracién del arco volcanico centroamericano, en la unién de
las placas del Caribe y la del Pacifico y su coalicién con Sur América (Coates &
Obando, 1996).

Para probar la hipétesis del aislamiento simultdneo ocasionado por el cierre
definitivo del paso marino entre el Atlantico Occidental y el Pacifico Oriental la
familia Haemulidae fue considerada como modelo. Esta familia constituida por
17 géneros y aproximadamente 150 especies se distribuye circuntropicalmente
en los océanos Atlantico, Indico y Pacifico (Nelson, 2006). En América 11 de 13
géneros y 40 especies se encuentran habitando el Pacifico Oriental y 7 géneros y 28
especies se restringen al Atlantico Occidental, con una sola especie aparentemente
compartida entre ambas cuencas. Los haemulidos habitan principalmente
ambientes marinos y estuarinos, aunque algunas especies estan presentes en agua
dulce. Los haemulidos son un recurso ictico importante en las capturas de las
pesquerias riberefias en todo el margen tropical y subtropical de las dos costas de
América (Froese & Pauly, 2011).
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Debido a su distribucion geografica, los haemulidos son un grupo con elevado
potencial para estudios biogeograficos, ya que presenta especies distribuidas en
islas exclusivamente ocednicas con congéneres ligados estrictamente a ambientes
costeros. También estda conformada por poblaciones disjuntas separadas por
eventos vicariantes, como la apertura del Golfo de California, la barrera fisica
ocasionada por la desembocadura del rio Amazonas y el levantamiento del Istmo
de Panamad. A este ultimo evento Jordan (1908) atribuyé la formacién de siete
pares de haemulidos como posibles especies hermanas. Es por esto que mediante
el uso de datos moleculares se pretende corroborar la existencia de estos siete
pares putativos de especies hermanas, previamente sugeridas debido a su similitud
morfoldgica y de coloracion, y a la vez relacionar los respectivos procesos de
especiacion con la temporalidad del levantamiento del Istmo de Panama.

Material y métodos

La colecta de especies se realizé en diferentes campos pesqueros, mercados y
en salidas de campo. La cantidad de ejemplares muestreados por especie fluctiio
entre 2-15 individuos por especie. Un pedazo de musculo o de aleta fue preservado
en etanol al 96% para la extracciéon de ADN. La identificacién de las especies
se realiz6 mediante las claves existentes para la familia, asi como bibliografia
especializada (Courtenay & Walter, 1961; Cervigon, 1993; Allen & Robertson,
1994; McKay & Schnider, 1995; Hoese et al., 1998; Chirichigno & Cornejo 2001;
Lindeman & Toxey, 2003).

La extraccion de ADN se efectu6é mediante la digestion de 250 mg de musculo
y proteinasa K en un amortiguador de rompimiento (10 mM Tris, 400 mM
NaCl, 2 mM EDTA, 1% SDS), la solucién se dej6 incubando durante 18 horas
a 55 °C. Posteriormente, se realizo la purificaciéon del ADN con cloroformo y
precipitacion en alcohol (Sambrook & Russell, 2001). Las relaciones moleculares
de los haemulidos se basaron en los marcadores mitocondriales Citocromo
Oxidasa I (COI), Citocromo b (CYTB) y gen ribosomal 16S (r16S); y los genes
nucleares: gen activante de la recombinacién 2 (RAG2) y el primer intr6n del gen
ribosomal S7. Las secuencias de ADN del CYB, COI, S7 y RAG2 han sido usadas
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previamente para explorar las relaciones filogenéticas de los géneros Anisotremus
y Haemulon (Bernardi & Lape, 2005; Bernardi et al., 2008; Rocha et al., 2008).

Todas las reacciones de PCR (Polymerase Chain Reaction por sus siglas en
inglés) fueron a partir de un volumen total de 13 uL conteniendo 0.5 uL de ADN
purificado, 0.625 pL de cada iniciador a una concentracion de 20 pm (forward-
reverse) y 11.25 uL de Termo Scientific 1.1x PCR Master Mix (2.5 mM MgCl,).
Para la amplificacién se usaron iniciadores universales y para algunas especies
fue necesario disenarlos. Las secuencias y los autores pueden verse en la Tabla 1.
Los programas de amplificacion siguieron los siguientes pasos: desnaturalizacion
inicial de 1 a3 min; 30-35 ciclosa 94 °C por 45 s, seguidos de 45 s a una temperatura
de alineamiento de entre 52-56 °C (dependiendo del locus) y 60 s a 72 °C con una
extension final de 3 min a 72 °C. Las secuencias nucleotidicas fueron obtenidas en
direccion forward en el secuenciador automatico ABI 3100 (Applied Biosystems,
Foster City, CA). Las secuencias fueron editadas con el programa Geneious v5.0
(Biomatters) y alineadas con la funcion MAFFT (Katoh et al., 2002) En el caso
de los marcadores nucleares, los individuos heterocigotos fueron codificados de
acuerdo a los codigos de ambigiiedad de la IUPAC.

Tabla 1. Iniciadores usados para amplificar las regiones mitocondriales y nucleares de los
haemulidos.

Gen Cebador Secuencia 5’ - 3’ Referencia
16SAR CGC CTG TTT ATC AAA AAC AT _

r16S 1 6sBR CCG GTC TGA ACT CAG ATC ACG Palumbi, 1996
CO1_VF2T1  TCA ACC AAC CAC AAA GAC ATT GGCAC  Ward et al., 2005

cor CO1_VRIdT1 TAG ACT TCT GGG TGG CCR AAR AAY CA ;VO"})‘?‘“‘ etal,
Gludgl TGA CTT GAA RAA CCA YCG TTG Palumbi ef al.,

cyp  CB3H GAA TGA TAY TTC CTA TTT GCC 1991
Hae_Gludgl GAY GCA YTA RTY GAY CTY CCR GC Este estudi
Hae CB3H GGG TCY CCI ARI ARR TTI GG ste estudio
RAG2-F1 GAG GGC CAT CTC CTT CTC CAA Lovejoy, 1999
RAG2-R3 GAT GGC CTT CCC TCT GTG GGT AC

RAGH RAG2_HaeFw CTY GAY CCY TAT GAT GGG C
RAG2_HaeRv TCT GTG GGT ACA CCA AGT A Este estudio

- S7RPEXIF TGG CCT CTT CCT TGG CCG TC Chow &
S7RPEX2R AAC TCG TCT GGC TTT TCG CC Hazama, 1998
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Con el programa jModelTest 0.1.1 (Posada, 2008) se determiné el modelo de
sustitucion mejor ajustado a los datos de cada gen. Los criterios de informacién
para seleccionar el modelo fueron el Bayesiano y el corregido de Akaike. Los
analisis fueron realizados de manera independiente para cada gen y en una
matriz concatenada con una serie de particiones (por gen, mitocondrial-nuclear,
estructura secundaria para el rARN y para los genes codificantes la posicion del
codoén). En el modelo determinado por jModelTest se incorporaron los valores:
proporcion de sitios invariables, la distribuciéon gamma y la proporcion de cada
base de aminodcidos para alimentar la informacién usada en los programas
GARLI v2.0 (Zwickl, 2006), RAXML-GUI 0.93 (Stamatakis, 2006) y Mr Bayes
v3.2 (Ronquist & Huelsenbeck, 2003). Para GARLI se realizaron 5 corridas
independientes usando los valores obtenidos en el jModelTest con el criterio de
detencién automatica, permitiendo que estos valores sean re-estimados durante
le ejecucion y terminando la busqueda cuando el valor de -In de verosimilitud
permanece constante por mas de 20,000 generaciones consecutivas, se conservo
el arbol que maximice este valor para cada corrida.

El soporte fue evaluado con 100 replicas bootstrap. Fue empleado el
arbol seleccionado a partir de cada corrida usando la rutina SumTrees de
DendroPy3.7.0 (Sukumaran & Holder, 2010). El programa RAXML fue ejecutado 5
veces independientemente con 500 procedimientos bootstrap. La regla de mayoria
se uso para calcular el consenso con el programa Phyutility 2.2 (Smith & Dunn,
2008). La inferencia bayesiana se exploro6 con el programa Mr.Bayes 3.2 (Ronquist
& Huelsenbeck, 2003) ajustando probabilidades a priori en el modelo evolutivo
sugerido porjModelTest permitiendo quelosvaloresseanrecalculadosenlacorrida.
Cuatro cadenas de Markov muestrearon la superficie del espacio de probabilidad
en dos corridas simultaneas pero independientes usando dos arboles tomados al
azar como inicio para la exploracion. El nimero de generaciones de muestreo
flucttio dependiendo de la convergencia de las cadenas (frecuencia de muestreo
100 generaciones). Las dos corridas fueron combinadas y el 25% de los arboles
iniciales fueron descartados. Para evaluar que la corrida fuera representativa del
espacio de probabilidad posterior de todos los parametros del modelo, se usé el
tamafio efectivo de muestreo, estadistico obtenido con el programa Tracer 1.5
(Drummond & Rambaut, 2007).
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El método Bayesiano de coalescencia multiespecifico y multilocus (*BEAST)
fue también empleado, ya que ha sido demostrado de manera tedrica y empirica
que tiene un mejor desempefo que los métodos de analisis concatenados (Heled
& Drummond, 2010). Este método estima simultaneamente multiples arboles de
genes embebidos en un arbol compartido de especies, especificando las relaciones
ancestrales (topologia) a la vez que los tiempos de divergencia entre los linajes. La
prueba denominada Likelihood Ratio Test (LRT), implementada en el programa
PAUP, fue usada para probar la hipdtesis nula de que los datos evolucionan
conforme al modelo del reloj molecular estricto. Para la comparacién de los
diferentes escenarios de divergencia temporal se planted como hipdtesis nula que
todos los pares de especies putativamente transistmicos (Jordan, 1908; Lessios,
2008), recuperados mediante los analisis filogenéticos, fueran contemporaneos.
Con el fin de poner a prueba esta hipdtesis el programa BEAST v1.6.1 (Drummond
& Rambaut, 2007) fue empleado para calcular un arbol relativo al tiempo. El arbol
semilla fue preparado en el programa Treedit (Rambaut & Charleston, 2002), a
partir del filograma obtenido en Mr.Bayes, haciéndolo ultramétrico mediante la
transformacion no-paramétrica de suavizado de tasa (NPRS) (Sanderson, 1997).

El modelo de evolucién para el arbol siguid el proceso de origen de especies
de Yule y el reloj molecular fue estimado mediante un modelo relajado con
distribucién log normal {Drummond, 2006 #350}(Drummond et al., 2006). El
tamano de las cadenas fue de 10 millones de generaciones con los parametros
muestreados cada 1,000. Las estadisticas de convergencia fueron monitoreadas
en Tracer v1.5. TreeAnnotator v1.5.4 (Rambaut & Drummond, 2007) para
obtener el arbol de maxima credibilidad a partir de los 10,000 arboles después de
descartar 25% de la fase de calentamiento. Para comparar los valores del tiempo
de divergencia de cada nodo que une a los diferentes pares de especies hermanas,
éste valor fue extraido de todos los drboles incluidos en la probabilidad posterior
de la corrida y los valores fueron comparados entre si. Alternativamente, el/
los nodos mas recientes entre los pares transistmicos fueron calibrados usando
una distribucion normal con media de 3.2 + 0.25 de desviacién estdndar, de esta
manera el 95 % del intervalo de confianza corresponde a los limites superior e
inferior en millones de afios calculada para el cierre final del Istmo de Panamad
(Duque-Caro, 1990; Coates & Obando, 1996; Sanderson, 1997).

83



84

Biodiversidad y vulnerabilidad de ecosistemas costeros en BCS

Resultados

De los siete pares putativos propuestos por Jordan (1908), solo se recuperaron
cuatro: Anisotremus interruptus - A. surinamensis, A. taeniatus - A. virginicus,
Conodon nobilis - C. serrifer y Haemulon steindachneri Pacifico - H. steindachneri
Atlantico. El par de especies Pomadasys branickii - P. Crocro fue recuperado en
este trabajo, sin embargo la falta de datos pertenecientes a la especie P. bayanus,
una especie morfoldgica y ecolégicamente muy similar a P. crocro evita que se
pueda corroborar a este como un verdadero par de especies hermanas, separadas
por el levantamiento del Istmo de Panama. Otros pares como Haemulon
scudderi — H. parra 'y H. sexfasciatum — H. album, no fueron recuperados como
especies hermanas en este estudio y su similitud se debe mas a convergencia
morfoldgica que a una relacion ancestro descendiente como se demuestra en este
estudio (Figura 1) y en el de Rocha et al. (2008).

Todos los andlisis encuentran clados monofiléticamente reciprocos en los cuatro
(bona fide) pares de especies geminadas aunque la magnitud de la divergencia
genética (p. ej. distancia genética corregida) con los cinco genes, es inconsistente
con un aislamiento simultaneo (Tabla 2; Figuras 1 y 2). Estas diferencias pueden
asociarse con las hipotesis: 1) tiempo de divergencia entre las especies hermanas y
2) tasas diferenciales de sustitucion nucleotidica entre los linajes. El arbol calibrado
(p. ej. relativo al tiempo) mediante el programa BEAST permite concluir que las
tasas son similares entre los cuatro pares, favoreciendo la primera hipdtesis, donde
la divergencia no ocurre de manera simultanea, a pesar de que se observa un
traslape en los intervalos de credibilidad de los nodos de las respectivas especies
hermanas (IC) al 95%. En el 69% de los arboles el tiempo del ancestro comin
mas reciente (tACMR) del par A. taeniatus + A. virginicus fue mayor que el de A.
interruptus + A. surinamensis con un valor de Ln factor Bayes de 0.839; entre el
99-98% de los arboles el tACMR del par de especies de Haemulon fue mayor que
cualquiera de los dos pares de Anisotremus (Ln BF 4.88-3.86); y en el 98% de las
ocasiones el tACMR de Conodon fue mayor al de Haemulon con Ln BF = 3.87. A
pesar del traslape del IC de los nodos del tACMR, en todos, menos entre los pares
de Anisotremus, los tiempos de divergencia fueron diferentes (Figura 2).
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Figura 1. Arbol filogenético calibrado en el tiempo, inferido a partir de la matriz concatenada de 5
genes, obtenido mediante el programa BEAST v1.6.2. Los pares de especies hermanas recuperadas
se encuentran resaltadas con diferentes colores. El ambito de distribucion de las especies geminadas
fue rotulado: Pacifico Oriental (PO) y Atldntico Occidental (AOc).
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Figura 2. 100 muestras aleatorias del valor del tACMR de los tres pares de nodos, extraidos a partir
de la distribucion posterior de los 10,000 arboles obtenidos en BEAST v 1.6.2. Los nodos usados
corresponden a los pares (A. surinamensis + A. interruptus, C. nobilis + C. serrifer, H. steindachneri
Pacifico Oriental + H. steindachneri Atlantico Occidental).

Tabla 2. Distancia genética corregida de los cinco genes usados entre las especies geminadas
de la familia Haemulidae. C = distancia genética corregida combinada. Para H. steindachneri:
PO = Pacifico Oriental; AOc = Atlantico Occidental.

CYB COI 16S S7 RAG2 C

A. surinamensis-A. interruptus ~ 0.02260  0.02188  0.00366 ~ 0.00453  0.00304  0.01282
A. taeniatus-A. virginicus 0.03159  0.01775  0.00550  0.001954 0.00610 0.01576
C. nobilis-C. serrifer 0.09830  0.10341  0.02423  0.001617  0.00608  0.05615
H. steindachneri (PO)-(AOc) ~ 0.05509  0.07234  0.01480  0.003124 0.00151  0.03449
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Discusion

Comprobar la existencia de verdaderas especies hermanas es fundamental para
relacionar su origen con el levantamiento del Istmo de Panama y asi llegar a las
conclusiones acerca de la temporalidad de su separacion. En caso de seleccionar
erroneamente estos pares o no incluir en el estudio un adecuado muestreo de
especies se pueden sobreestimar los valores de divergencia. En estudios previos,
se han observado diferentes niveles de divergencia genética entre multiples
pares de especies transistmicas, como en camarones (Knowlton et al., 1993;
Knowlton & Weigt, 1998), bivalvos (Marko, 2002) y ahora haemdulidos. Tres
diferentes estados de divergencia fueron identificados para las especies de roncos
transistmicos, tanto en el método de concatenacién como en el de coalescencia.
Existen muchos procesos que pueden resultar en asincronia en la divergencia
entre especies transistmicas (Lessios, 1998). A pesar de que esta variacion puede
ser aleatoria, las diferencias ecoldgicas entre los pares mas divergentes pudiera
indicar algun patrén relacionado con la ecologia de las especies. Sin embargo, no
se puede descartar que las extinciones tienen un efecto importante en la magnitud
de divergencia observada y por lo tanto, en las conclusiones acerca de los patrones
biogeograficos (Vermeij, 1991; Cunningham & Collins, 1998); la hipdtesis de la
extincion no fue probada en este estudio.

De acuerdo con Knowlton & Weigt (1998), las especies asociadas con manglares,
aguas turbias costeras o ambientes intersticiales son las mas adecuadas para la
estimacion de la divergencia molecular, ya que estos habitats fueron los ultimos
en separase durante el levantamiento del Istmo de Panama. Este supuesto no
se cumple en los hemulidos donde los valores altos de divergencia en el par de
especies de Conodon, mientras que las especies de Anisotremus, exhiben los
menores valores. Las preferencias ecoldgicas de las especies pertenecientes a
los cuatro pares de especies transistmicas encontrados en este estudio, difieren
notablemente. Las especies del género Conodon se encuentran asociadas a aguas
turbias costeras y fondos blandos, e incluso en algunas zonas de manglar; los dos
pares de especies del género Anisotremus se pueden asociar con ambientes de
fondos arrecifales bien sea coralinos o rocosos. El par A. virginicus - A. taeniatus
presenta una marcada preferencia por ambientes de aguas claras.
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Las especies del género Haemulon habitan preferencialmente los fondos duros
con tendencia a ambientes turbios. Estas preferencias, dominantes en el Atlantico
Occidental, evitaron que las especies de Anisotremus colonizaran y se adaptaran
al Pacifico Oriental donde los arrecifes son escasos. Las diferencias en los valores
de divergencia sugieren que el aislamiento, en al menos dos pares (p. ej. Conodon,
Haemulon), ocurrié mucho antes del cierre del Istmo de Panama. La mayoria de
los estudios para estimar la constancia en la tasa de evoluciéon molecular asumen
que los pares de especies hermanas transistmicas se separaron, de manera
casi simultdnea, por la suspension en la conexion existente entre el Caribe y el
Pacifico Oriental (Collins, 1996) al emerger completamente el subcontinente
centroamericano.

Duque-Caro (1990) plantea un modelo sobre la evoluciéon paleoceanografica
y paleobiogeografica del Istmo de Panama basado en evidencias estratigraficas
y bioestratigraficas de foraminiferos. Segun el autor, antes del Mioceno medio
(aproximadamente 16 Ma), imperaron condiciones oceanicas profundas bien
aireadas, asociadas con una circulacion libre y activa a lo largo de los margenes
continentales del noroccidente suramericano. Durante el Hiato Mioceno NH2
(16.1 a 15.1 Ma) y como consecuencia de las perturbaciones tecténicas que
causaron el levantamiento inicial del Istmo de Panamd, ocurrieron cambios
regionales en la circulacion de fondo y en la sedimentacion, reconocibles en las
costas pacificas y caribefas del norte suramericano. Las condiciones resultantes,
tales como aguas ricas en nutrientes organicos y bajas en oxigeno, calentamiento
general de las aguas de superficie ecuatoriales, continuaron durante la mayor
parte del Mioceno medio.

Elperiodo comprendidoentre 14.8a12.8 Ma, marco el final deunasedimentacion
principalmente pelagica, de abisal a batial inferior en la region y marco el inicio
de la colisién entre el sur del arco Centroamericano con Sudamérica (Coates
& Obando, 1996). Posterior a este periodo, una secuencia de rocas sefalan
una decremento en la profundidad, pasando de fondos batiales a neriticos
ocurrida entre 12.8 a 9.5 Ma. Este periodo coincide con el valor estimado, 12.5
(5.1-20.9 Ma), para la divergencia de las dos formas de Conodon. Es probable
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que el ancestro comun de las dos especies actuales no hubiera podido superar
la barrera que representaban las aguas ocednicas y profundas, comunes hasta
este periodo. Las especies actuales de Conodon son habitantes de fondos
someros, principalmente de sustratos blandos en aguas neriticas de la plataforma
continental, sin presencia en dreas insulares ocednicas (Cervigén, 1993;
McKay & Schnider, 1995; Lindeman & Toxey, 2003).

Posteriormente, entre 12.9 a 11.8 millones de afios, todavia Mioceno medio,
ocurre la primera emergencia parcial del istmo panamefio y sobreviene la
primera interrupcion parcial del flujo Atlantico-Pacifico. Ademas, se clausura la
conexion de aguas intermedias y se inicia la fuerte arremetida de la corriente fria
de California, acompafiada de un descenso en el nivel del mar. De acuerdo con
Duque-Caro (1990), hacia el Mioceno medio a tardio (11.8 a 7 Ma) se reabre
la conexién somera pero sigue fuertemente interrumpida por la presencia de la
corriente fria de California. Los fondos son de condiciones andxicas con caidas
y subidas del nivel del mar. La fuerte influencia de la corriente fria de California
ademas de los fondos andxicos pudieron haber operado como barreras fisicas para
muchos peces costeros, entre ellos los haemulidos, impidiendo el intercambio
genético entre ambas cuencas a pesar de los pasajes abiertos.

En el Mioceno tardio (7 a 6.3 Ma), sucede un levantamiento a profundidades de
mas de 150 my se restringe la conexion de aguas someras. También se restablecié
el intercambio de aguas calidas del Caribe hacia el Pacifico, cesando asi la
influencia de la corriente fria de California, lo que a su vez llevo a la colmataciéon
rapida y a un descenso progresivo de las profundidades de las cuencas costeras.
Es quiza durante este periodo donde el ancestro de las especies de Haemulon
steindachneri cuyas afinidades son principalmente tropicales hubiera podido
cruzar el emergente Istmo. La fecha estimada para el evento de divergencia es
de 5.9 (2.8-9.6 Ma). Entre el Mioceno tardio al Plioceno temprano (6.3 a 3.7 Ma)
ocurre una restriccion del pasaje somero Atlantico-Pacifico, con fondos andxicos
y de nuevo un aumento en el nivel del mar. Lo cual pudo haber de nuevo actuado
como barrera para el intercambio genético.
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Por dltimo, durante el Plioceno temprano (3.7 a 3.1 Ma) es cuando el
levantamiento y emergencia del Istmo de Panama se completa cerrando totalmente
el pasaje de aguas someras entre el Atlantico Occidental y el Pacifico Oriental. Esta
clausura pudo haber ocasionado la final divergencia en los dos pares transistmicos
del género Anisotremus. En la actualidad las especies del género Anisotremus
junto con Orthopristis son los inicos miembros de la familia Haemulidae que en
el Nuevo Mundo estan presentes en Islas con condiciones oceanicas (Cervigon,
1993; Allen & Robertson, 1994; McKay & Schnider, 1995; Lindeman & Toxey,
2003). ;Porqué estas especies no pudieron franquear las barreras que si superaron
otros miembros de la familia cuya distribucién actual no supone un alto poder de
dispersion? Es atin una incognita que merece futura investigacion.
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