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Presentacion

El libro Le biodiversidad en Tabasco. Estudio de Estado es el diagndstico mas completo acerca del patrimonio
natural de la entidad y, sin duda, representa un avance significativo para difundir el conocimiento sobre éste y su
importancia.

Los tres volimenes de esta obra son valiosas fuentes de informacién acerca de la situacién actual de la diversidad
biolbgica de Tabasco que, en su mayoria, llevaron a cabo personal académico del estado y de la sociedad civil. Se
trata de una gran obra que las autoridades gubernamentales, los académicos, las comunidades locales, los grupos
indigenas y la sociedad en general podran consultar y utilizar como elemento base para la toma de decisiones,
disefiar estrategias de planeacion y realizar nuevas investigaciones en beneficio del desarrollo sustentable de esta
entidad.

Este Estudio de Estedo ha puesto al dia el conocimiento y la situacién de la biodiversidad en Tabasco, ya que provee
una linea base para identificar los procesos de cambio y modificacién de los ecosistemas de la entidad, asi como
para establecer las acciones pertinentes que aseguren su conservacion y uso sustentable en el largo plazo.

Tengo la seguridad de que las instituciones locales gubernamentales, académicas y de la sociedad civil, apoyaran
la difusién de esta obra y continuardn sumando esfuerzos para incrementar el conocimiento sobre la biodiversidad
y los cambios que en ésta se registren, con la finalidad de favorecer el adecuado aprovechamiento de los
recursos naturales en Tabasco. Sélo de esta manera, el trabajo desarrollado serd de utilidad para las instituciones
gubernamentales y para los habitantes de la entidad.

CONABIO agradece al Gobierno del Estado de Tabasco y a los 274 autores que pertenecen a 57 instituciones y
organizaciones estatales, nacionales e internacionales, por su compromiso y dedicacién. Sin ellos no hubiera sido
posible |a elaboracién de estos libros; los felicitamos por la consumacién de este gran esfuerzo.

Esta obra contribuye con el cumplimiento de las actividades de instrumentacion de la Estrefegie Naciona! sobre
Biodiversidad de México y Plan de Accién 2016-2030, la cual es parte de los compromisos adquiridos por México
ante el Convenio sobre Diversidad Bioldgica (CDB), y es un valioso legado para el conocimiento y estado de la
biodiversidad, fundamental para la valoracién y conservacion del capital natural de Tabasco.

José Sarukhan Kermez
Coordinador Nacional de la coNaBIO
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Las encinares

EC: Estructura y compasician floristica de los encinares de Balancan

Selva alta perennifalia

EC: Sierra El Madrigal, Teapa

La vegetacian secundaria (acahuales)

EC: Estructura, compasicion floristica y regeneracion de vegetacion en sucesidn en el Plan Balancan-
Tenosique

La vegetacion acuatica

EC: Vegetacion de la Reserva Ecoldgica Cascadas de Reforma, Balancan

EC: Patron de diversidad en comunidades hidrofitas emergentes en la Reserva de la Biosfera
Pantanos de Centla

EC: Estructura y campasicion de una selva mediana inundable de pukté {(Bucida buceras) en la
Reserva de la Biosfera Pantanos de Centla.

Los tintales

EC: Estructura y compasician floristica de la vegetacidn inundable en la Division Académica de
Ciencias Biologicas

La selva inundable de canacoite (Bravaisia integerrima)

EC: La selva mediana inundable de canacoite (Bravaisia integerrima) en el pablada C-29, Plan
Chontalpa, municipio Cardenas

Los manglares

Las sabanas

Las dunas costeras

Los agroecosistemas

El estudio de paisaje: una herramienta para el manejo de los recursos naturales

EC: La madificacian del paisaje como indicadar de salud ecoldgica

6. Diversidad de especies

Resumen ejecutivo

Algas

Briofitas

Haongaos

EC: Microhongos benéficos relacionados con la agricultura y sus patenciales usos
EC: Coleccidn de hongos del herbario ujat

Helechos { Pteridofitas)

Nuestro conacimiento sobre la diversidad de las cicadas (Zamiaceae, Cycadales)
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301 Reptiles
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320 EC:La avifauna de la Reserva de la Biosfera Pantanos de Centla
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334 EC: Murciélagos

342 EC: Conflicto ardillas y produccion coprera

346 EC: Uso de habitat por el mono aullador negro (Afeuatta pigra) en una plantacion de eucalipto
{ Eucalyptus spp.) en Balancan

350 EC: El manati { Trichechus manatus manatus) en los sistemas fluviclagunares
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Especiacion ecoldgica y origen de nuevas especies en
el complejo Poecilia mexicana basado en estudios de

genética

Francisce Javier Garcia de Ledn, ingo Schiupp, Martin Plath, Riidiger Walter Riesch y Michae! Tobler

Introduccion

La teoria de evolucibn propuesta por Darwin en
1859 establecid que el origen de las especies se debe
a la seleccion natural; casi ochenta afios después
Dobzhansky (1937} y Mayr (1942) definieron a
las especies y a la especiacién por el criterio de
aislamiento reproductivo, y ahora nadie duda de la
veracidad de esta teoria (Schluter 2009). Durante
la década de los sesenta del siglo pasado, la teoria
universalmente aceptada para explicar el origen de las
nuevas especies fue la de especiacion geogrifica, uno
de los triunfos mas notorios de la sintesis moderna de
la evolucion (Howard y Berlocher 1998). No obstante,
los mecanismos por los cuales se originan las especies
aun son tema de amplia investigacidon cientifica en
biologia para responder a una pregunta crucial: ;como
la seleccidon natural afecta a los genes que promueven
los mecanismos de aislamiento reproductivo que
conducen a la especiacion? (Schulter y Conte 2009).
No cabe duda gue adn queda mucho por entender
acerca de como se originan las nuevas especies.

Se conoce como espeaciacion al proceso mediante el
cual algunas poblaciones de una especie se diferencian
al establecer barreras contra el intercambio de genes,
como consecuencia del desarrollo de mecanismos
de aislamiento reproductivo {imposibilidad de tener
descendencia fértil). Se trata de un fendmeno gque
ha ocurrido durante toda la evolucion de la vida, algo
asi como 3 800 millones de afios, por lo que resulta
de suma importancia comprender este proceso para
explicar la biodiversidad del planeta.

Aunqgue existen diversas formas de categorizar el
proceso de especiacibn, ya sea teniendo en cuenta
la distribucién geogrifica de los organismos o la

evolucion de los mecanismos de especiacion, o ambas
{(Howard y Berlocher 1998}, en este texto sblo se hari
énfasis en la especiacidon promovida por la seleccion.
Segin Schluter (2009), los mecanismos de
especiacion por seleccibn natural se han agrupado
generalmente en dos categorias: especiacion ecolégica
y especiacién por mutacién. En la primera, el origen
de las especies ocurre cuando diferentes subunidades
de una poblacién se adaptan a distintos ambientes o
nichos ecolbgicos; asi, la seleccién natural se lleva a
cabo de manera divergente, actuando en direcciones
contrastantes entre los ambientes, en los cuales se
fijan alelos (tipos genéticos), cada uno con ventajas en
un ambiente pero no en el otro. La segunda categoria
sostiene que el origen de nuevas especies ocurre al
azar, con la subsiguiente fijacion de diferentes alelos
entre poblaciones adaptadas a presiones de seleccion
similares, y el aislamiento reproductivo que evoluciona
lo hace porgue las poblaciones fijan distintas
mutaciones ventajosas en sus ambientes (Rundle y
Nosil 2005, Schluter 2009, Schluter y Conte 2009).
Un problema central es la bdsqueda de evidencias
solidas que, por un lado, permitan caracterizar vy,
por el otro, confirmar la existencia del proceso de
especiacion ecolbgica. Diversas evidencias han surgido
de consideraciones tebricas, estudios empiricos en
sistemas naturales y de experimentos de laboratorio
{Rundle y Nosil 2005, Nosil et af. 2009). Sin embargo,
la mayoria de los estudios sobre especiacion ecolbgica
en animales se enfocan a los agentes selectivos tipo
bidtico, como promotores de la divergencia entre
poblaciones; por ejemplo, diferencias en el uso de
recursos (Hatfield y Schulter 1999, Feulner et af. 2009},
disimilitudes en riesgo de depredacién {Langerhans et
al. 2007} o exposicién a diversos tipos de parasitos

Garcia-De Ledn, FJ., I. Schlupp, M. Plath, R. Riesch y M. Tabler. 2019. Especiacidn ecoldgica y arigen de nuevas especies

en el complejo Peecifia mexicana basado en estudios de genética. En: La biodiversidad en Tabasco. Estudio de Estado.

Vol. n. conaBlO, México, pp. 425-431.
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{Blais ef al. 2007}. Es numerosa la literatura sobre
especiacion ecolbgica gque se atribuye a los agentes
selectivos abibticos en el caso de plantas {(MacNair
y Christie 1983, Jiménez-Ambriz et al. 2007}, pero
extremadamente escasa para los animales.

Esta revisibn pone el énfasis en el anilisis de cdmo
las poblaciones de un pez de agua dulce de Tabasco,
conocido como topote del Atlantico {Poecilia
mexicana), se diferencian mediante su adaptacién
a habitats ecolbgicamente divergentes en cuanto a
agentes de estrés abibticos, es decir, no biolbgicos
{Plath et al. 2007a). Inicialmente, estas poblaciones
fueron descritas por el ictiblogo mexicano Alvarez del
Villar (1948; figura 1).

Poecilia mexicana

Al igual que otros poecilidos, ciclidos {mojarras) y
caracidos (sardinas}, el topote del Atlantico { Poecilia
mexicana) se origind a partir de faunas neotropicales
que provienan de Centro y Sudamérica (Miller et al.
2005). Al evolucionar, estas faunas se dispersaron

v alranzarnn latitndec tan nnrtafac Fomn lag annac

Breden 1998} y, quiza debido a esto, su taxonomia
e identidad especifica a lo largo de su distribucion
geografica ha sido complicada (Menzal y Darnell
1973).

En el sureste de México, en un drea no mayor de
5 km? cerca de Tapijulapa, en el municipio Tacotalpa,
P. mexicana vive en distintos habitats gue contrastan
en dos factores de seleccibn: por un lado, ambientes
con alta concentracidon de acido sulfhidrico (H,S) y,
pot otro, ambientes de cuevas donde predomina la
ausencia de luz. En estos ambientes, el Acido sulfhidrico
es de origen volcanico y natural, altamente toxico para
la mayoria de los organismos, lo que ocasiona extrema
hipoxia en el agua (Evans 1967, Rosales-Lagarde et al.
2008). En las cuevas la ausencia de luz inhibe el uso
del sentido de la visidn y los individuos que ahi habitan
estdn bajo seleccién para sobrellevar la incapacidad
de una orientacion y comunicacion visual (Poulson y
White 1969), especialmente si evolucionaron a partir
de ejemplares de superficie con habitos diurnos,
como P. mexicana. En estos ambientes contrastantes,
gue constituyen un experimento natural, no existen

harrarac ficicac mue imnidan a lne narac da lac riiavac



Desde una perspectiva mas amplia, es interesante
resaltar que P. mexicana es conocida como una especie
con muchas capacidades de dispersion y amplia
distribucion geogrifica; sin embargo, en ciertas dreas,
en las que existen ambientes extremos altamente
contrastantes, puede evolucionar y originar nuevas
especies. Las investigaciones llevadas a cabo por los
autores durante ocho afios en la zona de Tapijulapa
tienen como objetivo general, analizar el proceso de
especiacion ecolbgicay se han enfocado enladinamica
de diversos mecanismos que pueden explicar las
sutiles adaptaciones de las poblaciones de P. mexicana
a diversos ambientes. Las investigaciones utilizan
enfoques y metodologias diversas para estudiar la
ecologia de comunidades y poblaciones, la morfologia,
la fisiologia, la etologia y la genética.

Ambientes extremos

Los estudios iniciales parmitieron entender el ambiente
abidtico de los ecosistemas de interés. Tobler ef al.
{2006) detectaron altas concentraciones de HSenl
Cueva del Azufre también llamada Cueva de Villa Luz
o Cueva de las Sardinas, y en su afluente (superficie)
alcanzando valores de 300 uM al interior de la cueva. En
ambos habitats sulfhidricos el dnico pez que sobrevive
es P. mexicana, por lo gue se describid como uno de
los vertebrados verdaderamente extremdfilos. Con
el interés de conocer si estas poblaciones estaban
aisladas y sin flujo genético se utilizb una bateria de
10 loei microsatélites, con la que se confirmd una
gran diferenciaciéon genética entre las poblaciones
de superficie y de la cueva, lo que llevd a pensar que
se trataba de un proceso de adaptacién local (Plath et
al. 2007a). Con estos conocimientos se buscéd explicar
algunos mecanismos que permitieron a las poblaciones
adecuarse a los factores extremos de seleccion. Al
sugerir que tales ambientes funcionan como refugios
y actdan como motores de diferenciacidén ecolbgica,
la teoria indica gque, en los ambientes extremos
de oscuridad con alta concentracién de HS, la
competencia y depredacién pueden estar reducidas,
lo que confiere ventajas para la sobrevivencia. Tobler
et al (2007} y Tobler et al. (2009} confirmaron tales
supuestos tebricos al comprobar que los peces de estos
ambientes extremos se encontraban significativamente
menos parasitados que sus contrapartes de ambientes
sin H,S y con menos depredadores. Sin embargo,
Riesch et al. {(2010a) observaron que en ambientes

7 | Diversidad génetica

con alta concentracién de HJS en la superficie, la
tasa de depredacion por aves fue mas alta porque los
topotes tienen una conducta de respiracidn aérea para
sobrellevar la hipoxia de dicho ambiente, lo que los
hace mas vulnerables a la depredacidn. Esta conducta
de respiracion es un fendbmeno que, en su momento,
representd una pregunta intrigante, por lo que
mediante estudios de conducta en laboratorio y campo
se demostrd que P. mexicana, habitante en la Cueva
del Azufre, muestra respiracion superficial a manera
de bocanadas {ASR o aquatic surface respiration por
sus siglas en inglés), la cual le permite sobrevivir en tal
habitat sulfidrico (Plath ef al. 2007b}; ademais, estos
peces emplean casi una cuarta parte de su actividad
diaria en obtener oxigeno dela interfase agua-superficie
mediante la conducta AsR {Plath ef al. 2007b).

Adaptaciones relacionadas
con el potencial evolutivo

Los habitats de cuevas y sus elementos toxicos pueden
influir en las caracteristicas bioldgicas implicadas con el
potencial evolutivo de la especie. Diversos estudios de
campo permitieron constatar que las hembras de los
topotes de cuevas producen embriones mas grandes,
pero poco NUMEerosos en comparacion con los hembras
gue viven en superficie (Riesch ef al. 2009a, 2010b, ¢},
mostrando los topotes de cuevas una pobre condicion
corporal (Riesch ef al. 2010¢, 2011). Asimismo, se
observd que esta reduccion en la fecundidad estd
muy ligada a un componente genético. Respecto a
los machos, estos muestran menor produccion de
espermas, posiblemente debido a que el H,S es un
toxico, y a la limitada disponibilidad de energia en
aguas sulfurosas (Franssen et al 2008). Ambos
resultados sugieren que la cantidad de ovocitos en las
hembras y la produccién de esperma han evolucionado
respuesta plastica al medioambiente
de la cueva, lo gque genera un ajuste evolutivo; es
decir, cambio en las caracteristicas de fecundidad
determinada por el tamafio y cantidad de ovocitos y
esperma producidos y, por lo tanto, en la forma de usar
la energia disponible en esos ambientes contrastantes.
Otros estudios comparativos de conducta acerca de la
bisqueda y seleccién de pareja permitieron acumular
evidencias de cdmo estos organismos de ambientes

cCOmo  una

extremos han desarrollado patronas conductuales para
la seleccidn de pareja y las adaptaciones especiales de
sobrevivencia en total oscuridad {Plath ef af 2005).
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En las visitas a la zona de Tapijulapa se descubrid
otra cueva denominada Cueva de Luna Azufre, que
tiene como dnica condicion extrema la ausencia de
luz; aqui habita otra poblacién que, de acuerdo con
nuestros analisis genéticos, resultd diferente a la de
Cueva de las Sardinas. Con dicho descubrimiento
también se puso en evidencia un gradiente ambiental
entre los hibitats, los cuales se diferencian por
ausencia de luz y presencia de H_S (Cueva del Azufre),
ausencia de luz y de H,S (Cueva Luna Azufre), pre-
sencia de luz y de H,S (arroyo Azufre), y presencia de
luz y ausencia de H,S (arroyo natural}, de acuerdo con
Plath et af. (2007a} y Tobler et af. (2008a; figura 2).

En los estudios se concluyd que el tipo de habitat fue
el factor que explicd las diferencias genéticas medidas
por medio de marcadores neutrales. En el cuadro 1
se muestran las diferencias en morfologia, fisiologia,
conducta, expresion de genes y en caracteres de historia
de vida de las cuatro poblaciones de topote. Todas
estas caracteristicas han sido de crucial importancia
en la adaptacidn local de los ecotipos viviendo en los
distintos ambientes de aguella regidn de Tabasco.

Los estudios sugieren gque la adaptacibn a
condiciones ambientales divergentes conlleva a un
aislamiento reproductivo. Al menos en parte, el
aislamiento reproductivo parece ser mediado por la se-
leccion natural y sexual contra los inmigrantes, sea por
la reducida sobrevivencia de los peces no adaptados a
ambientes sulfhidricos o por una seleccién de pareja
por parte de las hembras, donde éstas sélo seleccionan
machos de los mismos ecotipos {Tobler ef al. 2008¢,
2009). Ademas, las diferencias genéticas detectadas
en estudios anteriores se mantienan a pesar de even-
tos estocasticos, como los huracanes que provocan
grandes inundaciones en la zona, lo que facilita la
mezcla de individuos de diferentes habitats. Esto se
pudo comprobar con un estudio gue se llevd a cabo
después del huracin del otofio de 2007, con lo cual
se detectd que el tipo de habitat (superficie-no H.S,
superficie-con H,S y cueva-con H.S), y no la distancia
geografica entre los habitats, fue la mejor descripcion
para explicar la diferenciacién genética observada. La
virtual ausencia de individuos con genotipos recombi-
nantes entre los habitats ecolégicamente diferentes
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Cuadro 1. Diferencias en diversos caracteres entre los ecotipos de Peecifin mexicana habitantes de ambientes extremos en Tabasco.

Variables Caracteres Cueva del Azufre Cueva Luna Azufre
Morfologia
Mas pesados y sultus
Otolitos (saculo méas profundo, MO
contornointermedio
Tarnafio del ojo, cabeza, Ojos reducidos, cabeza | Ojos reducidas, cabeza
filarnentos branguiales y y filarnentos grandes, y filamnentos grandes,
cuerpo?? cuerpo esbelto cuerpo esbelto
Pigmentacian® Reducida Reducida
Fisiologia
Percepcion del sonido? Ofto s ey ME
adaptados
Conducta
Agresividad y agrupamiento® | Reducida ND
Acoso sexual® Mo ME
ResplracLDn en la superficie 5 No
del agua
Genética
Flujo genético microsatélites | Mo entre los diferentes :
: - - . No entre los diferentes
y citocromo b del ADN habitats. Bidireccional hahitats
mitocondrial?” al interior de la cueva
Expresian de opsinas® Reducida ME
Caracteres de historia de wida
Fecundidad? Muy reducida Reducida
Tarnafio de los embriones? Muy grande Grande

Arroyo azufre

Menos pesados y sulcus
menos profundo,
contorno rugoso

Ojos grandes, cabeza y
filamentos pequerios y
cuerpo robusto

Mormal

Otalitos mas ligeros
menos adaptados

ME
Mo

S

Mo entre los diferentes
habitats

MNDH

Reducida

Grande

Arrgyo normal

Menos pesados y sulcus
menos profundeo, contorno
liso

Ojos grandes, cabeza y

filamentos pequefios,
cuerpo robusto

Mormal

Otalitos mas ligeros menaos
adaptados

Mormal
i

Mo

Mo entre los diferentes
habitats

Mormal

Mormal

Mormal

Condiciones: Cueva del Azufre =

ausencia de luz y presencia de H,S cueva Luna Azufre =

ausencia de luz y de HZS;

arroyo azufre = presencia de luz y de H,S; arroyo normal = condicién normal en arroye natural; ND = sin datos.

Fuente: *Schulz-Mirbach et af. 2008, *Tobler et af. 2008a, *Fontanier y Tobler 2009, *Parzefall 2001, *Plath et af. 2003, *Plath et af.

2007b, "Plath et al. 2007a, Tobler et al. 2010, *Riesch et al. 2010c.

confirma la idea de una fuerte seleccion contra los
emigrantes (Plath et ol. 2010). Una generalizacién que
puede enunciarse a la luz de estas investigaciones es
gue, en P. mexicaena, la especiacién ecolégica debida
a factores ambientales extremos conduce a formar
nuevas especies; ademas, dicho proceso no es afectado
por perturbaciones estocasticas temporales, como los
huracanes.

Otras especies muestran
adaptaciones similares

En el rango geogrifico estudiado, P. mexicana se
encuentra en un proceso de especiacion ecolbgica y,
quiza, este proceso apenas esté en etapas iniciales.
Se han reportado otras especies de poecilidos
que comparten ambientes extremos sulfhidricos
semejantes, como Gambusia sexradiata, G. eurystona
y P. sulphuraria (Tobler et al. 2008b) que muestran
paralela y convergente en algunos
caracteres de importancia en el potencial evolutivo,

evolucién

respecto a P. mexicana (Riesch ef al. 2009b, 2010¢,
2010d). Asi, el proceso de especiacién ecolbgica
es, al parecer, un fendmeno extendido en los peces
viviparos de la familia Poecilidae de Tabasco. Los
estudios filogenéticos, incluyendo las anteriores
cuatro especies, hacen suponer que las especies han
invadido independientemente los ambientes extremos
{Tobler ef al. 2011).

Finalmente, es pertinenta mencionar que, en la
entidad, estos peces viviparos pueden convertirse en
modelos biolégicos ideales para estudiar los mecanismos
involucrados en la divergencia adaptativa, plasticidad
fenotipica y especiacion ecolbgica. Dado que los facto-
res de estrés ambiental {ausencia de luz, concentracion
de formas sulfhidricas e hipoxia} parecen ser los moto-
res que conducen a las divergencias observadas, las
investigaciones subsecuentes probablemente estaran
encaminadas a identificar los genes responsables de
dichas adaptaciones. Especial interés reviste valorar si
estos peces pueden transformarse en objeto de estudio
para confirmar o rectificar hipbtesis en un area de la
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investigacion activa en biologia evolutiva, que trata
de explicar la divergencia en las adaptaciones y la
plasticidad fenotipica, mediante un proceso conocido
como epigénesis, en la que los factores responsables
del aislamiento pos-cigdtico motor de la especiacion,
pueden explicarse por mecanismos alternativos a
los procesos mendelianos clasicos (Jablonka y Lamb
2002, 2007 ).
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