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RESUMEN

El esqueleto caudal, junto con el craneo, y los elementos de la columna vertebral, son una de
las fuentes de caracteres importantes, utilizados en estudios filogenéticos en teledsteos. Sin
embargo, los estudios basados sobre el analisis de caracteres osteol0gicos son escasos en peces
de la Familia Profundulidae, la cual esta integrada por dos géneros Profundulus y Tlaloc, este
ultimo endémico de Chiapas y Centroamérica, con solamente cuatro especies nominales. El
objetivo de este estudio es proveer de una descripcion detallada del complejo caudal y el
namero de vertebras que integran la columna vertebral en las especies del género Tlaloc y
evaluar la utilidad de estos caracteres para el diagnostico y delimitacion de las especies. Un
total de 23 especimenes adultos de las cuatro especies (Tlaloc hildebrandi, T. labialis, T.
candalarius y T. portillorum) fueron analizados. ElI material diafanizado procede de la
coleccion de peces de la UNICACH. La columna vertebral se divide en region abdominal con
15-17 vértebras y region caudal compuesta por 17-21 vértebras incluida la vértebra preural 1
(PU1). La estructura general del complejo caudal de las especies del género Tlaloc, esta
compuesta por cuatro vértebras preurales (PU), fusionada a cada PU se encuentra un arco
neural y un arco hemal, con una espina neural y hemal largas; un centro compuesto (CC), que
se forma por la primera vértebra preural (PU1l) y los hipurales superiores e inferiores
fusionados que conforman la placa hipural (PH); un hueso parhipural (PA) alargado y plano,
que puede estar en contacto o no al CC; un epural (EP) de menor tamafio y mas delgado que la
espina neural 2; que puede estar en contacto o no al CC. Existen variaciones interespecificas en
el nimero de elementos vertebrales y del complejo caudal entre las especies del género. Se
discute la importancia taxondmica de estos caracteres en la discriminacion de las especies

analizadas.

Palabras clave: Diafanizacion, Esqueleto Oseo, Morfologia, Peces de Centroamérica,

Profundulidae.



INTRODUCCION

El conocimiento actual sobre la filogenia de los peces de aletas con radios (Actinopterygii) se
basa principalmente en datos morfoldgicos (sistema esquelético y morfologia externa), o en
secuencias de ADN (Hertwig, 2007). Dentro de los Teleostei, el taxon Atherinomorpha
establecido por Rosen (1964) y posteriormente apoyado por numerosos autores (Parenti y
Grier, 2004; Hertwig, 2007), representa un clado monofilético bien fundamentado. Los
Atherinomorpha se dividen tradicionalmente en tres grupos principales: Atheriniformes,
Beloniformes y Cyprinodontiformes, con este ultimo considerado como un grupo
hermano por la mayoria de los autores (Rosen 1964; Rosen & Parenti 1981; Blanco et al.
1984; Parenti, 1993; Wiley et al. 2000).

Los Cyprinodontiformes, cominmente conocidos como Killifishes o cachorritos, son un grupo
muy diverso de peces de agua dulce y salobre con 1200 especies descritas, que presentan una
distribucion pantropical y en las zonas templadas de Europa y Norteamérica (Parenti, 1981,
Piller et al., 2022).

Tradicionalmente este orden habia sido clasificado en cinco familias: Cyprinodontidae, peces
oviparos, con una distribucién mundial y cuatro familias de peces viviparos del nuevo mundo:
Poecilidae, Anablepidae, Jenynsiidae y Goodeidae; sin embargo, Parenti (1981), con base en el
uso de metodos de sistematica filogenética y biogeografia vicariante (utilizando principalmente
caracteres osteoldgicos), propuso una clasificaciébn mas comprensiva del orden reconociendo la
existencia de nueve familias dentro de los Cyprinoddntidos. Piller et al. (2022), sefialan que a
pesar de los estudio sobre la sistematica del orden Cyprinodontiformes (que ha sido estudiado
de manera intensiva en las ultimas décadas), las relaciones de las familias que integran el orden

siguen siendo inconsistentes.



Actualmente los Cyprinodontiformes son un grupo diverso y bien conocido de peces que se
distribuyen a nivel mundial en habitats templados, de agua dulce y estuarinos; que se incluyen
en dieciséis familias: Anablepidae, Aphaniidae, Aplocheilidae, Cubanichthyidae,
Cyprinodontidae, Fluviphylacidae, Fundulidae, Goodeidae, Nothobranchiidae, Orestiidae,
Pantanodontidae, Poeciliidae, Procatopodidae, Profundulidae, Rivulidae, y Valenciidae (Piller
etal., 2022).

La familia Profundulidae Hoedeman & Bronner, 1951 (Van der laan et al., 2014; Nelson, 2016)
es un linaje con una distribucién geografica muy limitada que se extiende desde el sur de
México a Centroamérica y es uno de los elementos distintivos de la fauna endémica de esta
region (Miller, 1955; Parenti, 1981, Morcillo et al., 2016). La familia es también una de las
menos diversas dentro del orden, con solamente trece especies descritas, en comparacion con
las 353 especies nominales en Poecilidae (Nelson, 2016, Dominguez-Cisneros et al., 2023).
Hasta hace poco, la familia Profundulidae estaba compuesta por un solo género, Profundulus,
con dos subgéneros (Profundulus y Tlaloc) (Milller, 1955, Miller et al., 2005). Recientemente,
los dos subgéneros fueron erigidos a nivel de géneros, basados en las relaciones filogenéticas
de la familia y utilizando datos moleculares (Morcillo et al., 2016) y Morfologicos
(Dominguez-Cisneros et al., 2023).

El género Tlaloc Alvarez y Carranza, (1951), comprende solamente cuatro especies; las cuales
exhiben una distribucion muy restringida (Fig.1). Tlaloc hildebrandi (Miller, 1950), endémica
de Chiapas, México (Velazquez-Velazquez y Schmitter-Soto, 2004), Tlaloc labialis (Glinther
1866), restringida al sur de México (Chiapas) y Guatemala (Miller et al., 2005), Tlaloc
candalarius (Hubbs 1924), una especie cuasi-endémica, que solo se localiza en la frontera de
México y Guatemala (Miller et al., 2005) y Tlaloc portillorum (Matamoros y Schaefer, 2010),

endémica de Honduras en Centro América.
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Fig. 1. Distribucion de las especies del género Tlaloc (Profundulidae); sur de México y

Centroamérica (Elaboro: Esteban Pineda Diez de Bonilla).

La osteologia ha sido una fuente importante de caracteres morfoldgicos para proponer hipotesis
de relaciones filogenéticas entre los profunddlidos y sus familias hermanas, dentro del orden de
los Cyprinodontiformes (Parenti, 1981; Costa, 1998, 2004, Guedoti, 2005) y entre los géneros y
algunas especies de la familia Profundulidae (Uyeno y Miller, 1962; Gonzalez-Diaz et al.,
2014). La sistematica de Profundulidae es aun incompleta, con los géneros y sus especies

pobremente definidos y muy poco se conoce acerca de su osteologia (Morcillo et al., 2016);




marcando una clara necesidad de mejorar las bases de datos sobre estudios morfoldgicos-
osteoldgicos para este grupo de peces.

El esqueleto caudal, junto con el craneo, son una de las fuentes de caracteres mas importantes,
utilizados en estudios filogenéticos en teledsteos (Arratia, 2008, 2009). Particularmente el
esqueleto caudal ha sido fuente de estudio en diferentes grupos de peces, lo que ha demostrado
su valor taxonémico para el diagndstico y separacion de familias, géneros y hasta especies
(Costa, 2012; Gracian-Negrete et al., 2012; Jawad y Jig, 2017; Rubio-Rodriguez et al., 2016).
Por lo tanto, es importante explorar herramientas que puedan utilizarse como posibles fuentes
de informacion y criterios para la identificacion taxondmica de especies de este género, como
lo es la osteologia y la morfologia comparativa. El objetivo de este estudio es proveer de una
descripcion detallada del complejo caudal y de la columna vertebral de las especies del género
Tlaloc y evaluar la utilidad de estos caracteres osteoldgicos en el diagndstico y delimitacion de

las especies del género.



ANTECEDENTES

Durante las Gltimas décadas, la familia Profundululidae ha sido sujeta de varios estudios y
cambios taxonémicos, donde las hipdtesis alternativas propuestas por la morfologia (Miller,
1955; Gonzalez-Diaz et al., 2005) y los datos moleculares (Doadrio et al., 1999, Morcillo et al.,
2016), en algunos casos, han producido resultados contrastantes.

Los estudios sobre taxonomia y sistematica de los profundulidos han sido abordados sobre las
relaciones de la familia dentro del orden Cyprinodontiformes. La familia Profundulidae fue
erigida por Hoedeman and Bronner en 1951, la cual incluia un solo género nominal
(Profundulus Hubbs, 1924), sin embargo, no fue reconocida como tal, debido a la carencia de
una diagnosis (Miller, 1955, Miller 2005, Nelson, 1994). En la revision de Parenti (1981) del
orden Cyprinodontiformes, se reconoce la validez de la familia Profundulidae e incluye la
diagnosis, con base en caracteres osteoldgicos.

Las relaciones filogenéticas de los profundulidos fueron analizadas por Parenti (1981), quien
sugirié a Profundulidae como el grupo basal del suborden Cyprinodontoidei (integrado por
siete familias). Costa (1998), en su hipétesis filogenética de los Cyprinodontiformes, sugiere a
Fundulidae como grupo hermano del clado Goodeidae-Profundulidae. Parker (1997), utilizando
una combinacién de datos morfol6gicos y moleculares también recuperd a Profundulidae como
grupo hermano de Goodeidae. Estos cambios en las relaciones de Profundulidae con Goodeidae
y Fundulidae fueron recuperados en la clasificacion de los Cyprinodontiformes de Parenti
(2005); en la cual se reconoce a Fundulidae como grupo hermano del clado Profundulidae-
Goodeide. Ghedotti y Matthew (2013); en su estudio de las relaciones filogenéticas y
clasificacion de Fundulidae (utilizando una matriz de datos moleculares, morfoldgicos, de
coloracion y cariotipos), concluyeron que Fundulidae es un grupo monofilético y es el grupo

hermano para el clado compuesto por Cyprinodontidae, Profundulidae-Goodeidae dentro de los



Cyprinodontiformes. Recientemente Braganca et al. (2018) (utilizando un gen mitocondrial y
cinco nucleares) y Amorim y Costa (2018) (quienes utilizaron siete genes nucleares), mediante
el uso de datos moleculares y filogenia multigen, recuperan al clado Profundulidae-Goodeide
como grupo hermano de Fundulidae y a Cyprinodontidae como el taxon més basal de los
cuatro; ademéas proponen a Pantanodontidae como el grupo hermano (basal) del suborden
Cyprinodontoidei.

Por otro lado los estudios sobre la biologia, ecologia e historias de vida de las especies de la
familia Profundulidae son escasos para la mayoria de las especies. Miller (2005) menciona
algunos aspectos muy generales de la biologia (contenidos estomacales) y tallas maximas de
algunas especies de profunddlidos; en términos generales se trata de peces invertivoros, que
incluyen en su dieta una variedad de invertebrados (odonatos, larvas de coledpteros, pequefios
moluscos, entre otros). Veldzquez-Veldzquez y Schimetter-Soto (2004), documentaron algunos
aspectos relacionados con el tamafio de las poblaciones y caracterizacion el héabitat de Tlaloc
hildebrandi, estimando una poblacion minima de 8,000 mil individuos, en la cuenca del rio
Fogotico (Valle de Jovel), en San Cristébal de las Casas, Chiapas; Velazquez-Velazquez et al.
(2009) describieron aspectos relacionados con la alimentacion, reproduccion y crecimiento
(relacion peso-talla) del popoyote de San Cristobal; concluyeron que se trata de una especie
invertivora, con una dieta especializada, basada principalmente en larvas de insectos
quironémidos (Chironomidae); su reproduccion se inicia en el mes de febrero y por lo menos se
extiende hasta el mes de junio, presentando una alta actividad reproductiva entre los meses de
marzo, abril y mayo. Su talla méxima reportada es de 11.79 cm de longitud patron y un peso
maximo de 42.45 gr.; con un crecimiento de tipo isométrico (b=2.991). Recientemente
Anzueto-Calvo et al. (2022) describen aspectos relacionados con los parametros somaticos y

relacion longitud-peso en Tlaloc hildebrandi; Velazquez- Velazquez et al. (2022), describen el



dimorfismo sexual de la familia, con base en la presencia de érganos de contacto espiculas.
Soria-Barreto et al. (2023), estimaron la poblacion actual de T. hildebrandi en la cuenca del rio
Fogotico.

La fauna helmintoldgica ha sido documentada en once de las 13 especies de la familia
Profundulidae, la cual incluye 20 especies de Platelmintos y Nematodos: 11 especies de
Trematodos (adultos y larvas), seis de Neméatodos (adultos y larvas), dos de Monogéneos y una
especie de cestodo adulto (Pinacho-Pinacho et al., 2015). Al menos seis especies de helmintos
adultos son exclusivos de los profundulidos, lo que pudiera deberse a un proceso de
coevolucidn parasito-hospedero (Garcia-Véasquez et al., 2018). El cestodo adulto documentado,
se trata de una especie invasora (Bothriocephalus acheilognathi), documentada en Tlaloc
candalarius, T. hildebrandi, T. portillorum y Profundulus guatemalensis (Velazquez-

Velazquez et al., 2011, 2015; Salgado-Maldonado et al., 2014, 2015; Pinacho-Pinacho, 2015).

Los estudios relacionados con la osteologia en Cyprinodontiformes, son variados y con familias
diferentes. Recientemente Thieme et al. (2021), estudiaron el esqueleto caudal de diferentes
especies de Cyprinodontiformes, Beloniformes y Atheriniformes, mediante la tincion vy
trasparentacion de estructuras Oseas; encontraron dos centros urales que se desarrollan y
fusionan durante la ontogenia en los dos ultimos érdenes, mientras que en Cyprinodontiformes
solo se forma un centro ural. Davoodi y Gholami (2023) realizaron un anélisis comparativo de
la columna vertebral y esqueleto caudal en peces de la familia Aphaniidae, utilizando imagenes
de radios X, encontrando variaciones interespecificas en los caracteres, particularmente en el
hueso epural. Costa (2012), describio y compard el esqueleto caudal de 394 especies actuales y
ocho de especies fosiles de Cyprinodontiformes; concluyendo que los Cyprinodontiformes se

diagnostican inequivocamente por la presencia de un anico hueso epural, en forma de cuchillo,



y por la presencia de radios caudales principales continuos en las placas de la parte superior e
inferior del hipural. Costa (1998), reexamin6 las relaciones filogenéticas de los
Cyprinodontiformes, basado en el anélisis de la morfologia-osteologia de 250 especies, sus
resultados ratifican la monofilia de todas las familias analizadas como sugiere Parenti (1981).

Los estudios relacionados con la morfologia, particularmente sobre la osteologia en los
profundulidos, han resaltado la importancia de estos trabajos descriptivos que nos han
permitido entender la taxonomia y sistemética del grupo. Hubbs (1924) propuso el género
Profundulus (familia Cyprinodontidae), y fue diagnosticado sobre la base de caracteres
meristicos y morfologicos (Hubbs, 1924; Miller, 1955); adicionalmente Uyeno y Miller (1962)
describieron algunos caracteres osteoldgicos del género. Costa (1998), reconoce a
Profundulidae como un grupo natural y describe los caracteres diagnosticos de la familia:
Cartilago rostral y ligamentos bien desarrollados; de 13 a 23 branquispinas sobre la rama
anterior del primer arco branquial, vdmer en forma Y; un proceso estrecho sobre la porcion
anterior del etmoides lateral; y apertura anterior de las narinas situada en una estructura carnosa
prominente. Gonzélez-Diaz et al. (2014), realizaron la comparacién osteoldgica de las especies
de los dos subgéneros de Profundulus (Tlaloc y Profundulus), encontrando evidencia para
suponer que ambos taxones podrian ser reubicados como géneros. Recientemente, Dominguez-
Cisneros et al. (2023) diagnosticaron y redescribieron los géneros Profundulus y Tlaloc, con
base en caracteres osteoldgicos; los resultados méas relevantes mostraron una notable
diferenciacion morfoldgica entre los géneros; el género Tlaloc se diagnostica con base en cinco
caracteres morfologicos Unicos, entre ellos, el mesetmoides prominente y de forma oval, sus
bordes exceden el margen posterior del vomer; la porcion anterior del parasfenoides esta en
contacto con el mesetmoides y sobrepasa la parte media de este; la fosa autopterotica es

reducida. Profundulus fue diagnosticado con base en seis caracteres morfoldgicos unicos, entre



ellos el mesetmoides pequefio, en forma de media luna, y no excede los margenes del vomer; la
porcion anterior del parasfenoides, justo en contacto con el mesetmoides y no va més alla de la

parte medial de este ultimo hueso; la fosa autopterética grande.

10



OBJETIVOS

General
Describir el esqueleto caudal y la columna vertebral en los peces del género Tlaloc, y la utilidad

de estos caracteres osteoldgicos, para el diagndstico y delimitacion de las especies del género.

Especificos
Describir el complejo caudal (Centro compuesto, epural, parhipural, placa hipural, espinas

asociadas, radios principales y procurrentes) en los peces del género Tlaloc.

Determinar los elementos de la columna vertebral (vértebras abdominales y caudales) en las

especies del género Tlaloc.

Evaluar las variaciones interespecificas en las estructuras osteolédgicas del complejo caudal y

columna vertebral, en los peces del género Tlaloc.

11



MATERIAL Y METODOS

Un total de 23 especimenes adultos de Tlaloc hildebrandi (n=4), T. labialis (n=7) T.
candalarius (n=5) y T. portillorum (n=7) fueron analizados. El material procede de la coleccion
de peces, del Museo de Zoologia de la Universidad de Ciencias y Artes de Chiapas (MZ-
UNICACH). Tlaloc hildebrandi. MZ-UNICACH 4330, 3; MZ-UNICACH 5711, 2. Tlaloc
portillorum: MZ-UNICACH 7220, 4; MZ-UNICACH 7222, 2. Tlaloc labialis: MZ-UNICACH
3440, 2; MZ-UNICACH 6740, 2; MZ-UNICACH 7233, 2. Tlaloc candalarius: MZ-UNICACH
6813, 4, MZ-UNICACH 7575, 2.

Los especimenes fueron procesados mediante la técnica de aclaramiento (diafanizacion) y
tincion diferencial de tejidos 6seos y cartilago descritas por Taylor y Van Dyke (1985).

La diafanizacién es una técnica histolégica que permite trasparentar los tejidos blandos de un
organismo (Prieto et al., 2020), con la finalidad de exponer tejidos duros (hueso y cartilago).
Para lograrlo, se emplea una sucesion de sustancias corrosivas, principalmente hidroxido de
potasio (KOH) posteriormente, se afiade rojo de alizarina para tefiir de manera especifica el
tejido 6seo por medio de quelacién (Kiernan, 1990) y azul de alcian para la tincion

cartilaginosa (Rivera et al., 2015) (Tabla 1).
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Tabla 1. Resumen de la técnica de diafanizacion y tincion. Tomado y modificado de Taylor y

Van Dyke 1985.

Fase

Objetivo

Reactivos

1. Fijacion y conservacion

Preservar los especimenes

Formaldehido (10%)
Alcohol (96%)

2. Tincién

Tincién de cartilagos

Azul de alcian

3. Despigmentacion

Blanqueamiento/decoloracion

Hidrdxido de potasio (KOH)

y peroxido de hidrogeno

4. Transparentacion

Aclarado

Tripsina

5. Tincion

Tincién de huesos

Alizarina

6. Solucién de postratamiento

Mejora la apariencia

Solucién clarificadora de
KOH vy glicerina

Los recuentos de vértebras comprenden la region abdominal y caudal, esta Ultima incluye la

primera vértebra unida al complejo caudal. La diseccion e identificacion de los elementos

caudales fue basado sobre la nomenclatura de los huesos propuesto por Gosline (1961) y

Schultze y Arratia (2013, Parenti (1981), y Costa (1998) (Figura 2). El conteo y diferenciacion

de los radios caudales es con base en Schultze y Arratia (2013), los cuales se distinguen en

radios principales (segmentados y ramificados, mas el primer radio sin ramificar situado en el

margen de cada lébulo) y radios procurrentes (el resto de los radios segmentados y no

ramificados) (Figura 2); asi como los elementos del esqueleto caudal.

Las fotografias de las estructuras caudales fueron tomadas con una camara conectada al

mIicroscopio estereoscopico.
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RESULTADOS
La estructura general del complejo caudal de las especies del género Tlaloc (Fig. 2), esta
compuesta por: cuatro vértebras preurales (PU,, PUs PU4 y PUs), fusionada a cada PU se
encuentra un arco neural y un arco hemal, con su respectiva espina neural (EN) y hemal largas
(EH); un centro compuesto (CC), que se forma por la primera vértebra preural (PU;) y los
elementos de la placa hipural fusionada (PH); un hueso parhipural (PA) alargado y plano, que
puede estar en contacto o no al CC; un epural (EP) de menor tamafio y méas delgado que la
espina neural 2; que puede estar en contacto o no con el estegural del CC; y los radios caudales

principales (RP) y procurrentes (RPr).

N

&

N

EH g Wr\\&\ T

Fig. 2. Esquema del complejo caudal de Tlaloc: Vértebras preurales (P 2-5); espinas hemales
(EH); Espinas neurales (EN); Centro Compuesto (CC); Epural (EP); Parhipural (PA); Placa
hipural (PH); radios caudales principales (RP) y procurrentes (RPr).
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Vertebra preural 1y estructuras asociadas

La primera vértebra preural (PU;) y los elementos posteriores del esqueleto caudal forman un
centro compuesto y compacto (CC), en el cual los limites del centrum ural, no son evidentes
(Fig. 3). Adjunto al CC, hay un pequefio estegural (s) rudimentario con limites poco visibles,
sobre la porcidn basal del margen dorsal de la placa hipural (Fig. 3); generalmente hay un

proceso corto en forma de espina (pe), sobre la porcion lateral del estegural (Fig. 3).

Figura 3. Complejo caudal de las especies del género Tlaloc: T. portillorum. Abreviaturas: Cc,

centro compuesto; Hp, placa hipural; s, estegural; pe, proceso espinoso; hp, hypurapophysis.
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Hipurales

El esqueleto caudal de las especies del género Tlaloc, muestra un alto grado de fusién entre los
elementos del hipural. La parte proximal de los hipurales, estan fusionados al CC, en el cual los
limites entre los hipurales y el CC son imperceptibles. Los hipurales inferiores (1+2) y los
superiores (3+4) estan fusionados y forman una placa en forma de abanico en tres de las cuatros
especies del genero Tlaloc (T. portillorum, T. hildebrandi, T. candalarius) (Figs. 4 B; 5 A-B);
mientras que en T. labialis la placa hipural es tipicamente triangular (Figs. 4 A). La placa
hipural superior e inferior, estd parcialmente fusionada, presenta una ranura conspicua en la
parte medial anterior (ocasionalmente en la parte posterior) de la placa hipural, que divide la

parte superior e inferior (Figs. 4 A-B, 5 A-B, 6 A-B).

Figura 4. Placa hipural del complejo caudal en T. labialis (A), de forma triangular, y en T.
hildebrandi (B), en forma de abanico; la flecha sefiala la ranura que divide la placa hipural.
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Epural

Las especies del genero Tlaloc, tienen un solo hueso epural alargado (Figs. 5 A-B, 6 A-B). El
epural (EP) es un hueso en forma de cuchillo con un ndcleo plano que se estrecha de manera
abrupta en su porcién ventral y una solapa (flap) delgada en la porcion anteroventral, que puede

estar cerca o en contacto con la espina neural del centro preural 2.

Figura 5. Complejo caudal de las especies del género Tlaloc: (A) T. portillorum, (B) T.
hildebrandi. Abreviaturas: Cc, centro compuesto; e, epural; h2 — 5, espina hemal del centro

preural 2-5; Hp, placa hipural; p, parhipural; n2 — 5, espina neural del centro preural 2 —5.
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Figura 6. Complejo caudal de las especies del género Tlaloc: (A) T. candalarius, (B) T.

labialis. La flecha sefiala la ranura que divide la placa hipural.

Parhipural

El parhipural (PA) en las especies del género Tlaloc es un hueso subrectangular, en el cual la
porcion distal es truncada, termina en un borde cartilaginoso, que soporta algunos radios
caudales (Figs. 5 A-B, 6 A-B). La porcion proximal del parhipural presenta una estructura
conocida como hypurapophysis, que puede ser pequefia o estar muy desarrollada en forma de

una espina (Fig. 3). El parhipural puede hacer contacto o no con el CC.

Vértebra preural (2-5) y cartilagos asociados
En el género Tlaloc, hay cinco vertebras pleurales que participan en el esqueleto caudal (PU 1-

5). Estas vertebras se distinguen del resto de las vértebras de la columna vertebral, porque los
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extremos de las espinas neural y hemal, son mas largas que el resto de las espinas subsecuentes
y pueden o no estar conectadas a los radios caudales (Figs. 5 A-B, 6 A-B). Las espinas neural y
hemal del centro preural 2 son mas anchas que las espinas del centro preural 3 y estés a la vez
son méas anchas que las espinas del centro preural 4 (Figs. 5 A-B, 6 A-B). La espina hemal
(EH2) del centro preural 2 es ancha y de forma rectangular en T. portillorum (Fig. 5 A);
mientras que en el resto de las especies, es delgada, y puede estar o no dividida (Fig. 5 B, 6 A-
B). La espina neural (EN2) del centro preural 2 (n2) en T. portillorum es en forma de cuchillo
con aserraciones en su borde anterior (Fig. 5 A); mientras que en el resto de las especies, no se
presentan aserraciones (Figs. 5 B, 6 A-B).

Existen cartilagos radiales grandes entre ambas espinas neurales y hemales de los centros
preurales PU 4-5 (Fig. 7); por lo general, hay una serie de pequefios cartilagos accesorios

adyacentes a los cartilagos radiales.

19



v oo = am

w o T =0 B =R

Figura 7. Ubicacién y diferenciacion de los radios caudales principales y procurrentes en T.

hildebrandi. Abreviaturas: r, cartilagos radiales.

Radios caudales

La aleta caudal esta constituida por un solo lébulo, derivado de la fusion la placa hipural (Figs.
5 A-B, 6 A-B). Los elementos de la aleta caudal se resumen en la Tabla 2. Los radios
principales varian de 18-20 en T. candalarius (modalmente 20) a 21-22 en T. hildebrandi
(modalmente 22) (Tabla 2). Los radios procurrentes (dorsales y ventrales) van de 7 a9 en tres
especies (T. portillorum, T. labialis y T. candalarius); mientras que en T. hildebrandi van de 8
a 10. El total de radios caudales fueron mas numerosos en T. hildebrandi (38-41) que en el

resto de las especies (Tabla 2).
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Tabla 2. Numero de radios principales y procurrentes en el género Tlaloc. Entre paréntesis se

registran los valores modales.

N Radios Radios procurrentes Radios

principales Dorsal Ventral totales
T. hildebrandi 4 21-22 (22) 8-10 (9) 8-10 (10) 38-41 (41)
T. portillorum 7 19-22 7-9 (7) 7-9 (8) 33-39 (37)
T. labialis 7 21(21) 79 (7) 7-9 (7) 35-37 (35)
T. candalarius 5 18-20 (20) 7-9 (7) 7-9 34-38 (35)

Los radios principales (RP) dorsales se adhieren a los extremos distales de la PH, epural y

espina del PU2; ventralmente los RP se adhieren a los extremos distales de la PH, paripural y

espina hemal del PU2. Los radios procurrentes (RPr) superiores estan en contactos con las

espinas de los PU 3, 4 y 5; mientras que los RPr inferiores estdn en contacto las espinas

hemales del PU 3,4y 5 (Fig. 7).
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Columna vertebral

La columna vertebral, en las especies del género Tlaloc esta formada por una serie de vértebras

abdominales y vertebras caudales (incluyendo las del complejo caudal) (Fig. 8).

Figura 8. Columna vertebral de las especies del género Tlaloc. Se muestran vértebras

abdominales y vértebras caudales de T. hildebrandi.

Cada vértebra abdominal se compone por su parte dorsal de un arco y espina neural (Fig. 9),
mientras que por la parte ventral llevan costillas y huesos epipleurales (Fig. 10); la primera
vértebra carece de costilla y solo lleva el hueso epipleural; los centros abdominales 2-5 (ns2-5),
soportan arcos neurales expandidos; mientras que el resto de los centros abdominales llevan

arcos neurales en forma de espina (Fig. 10).
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Fig. 9. Vertebra abdominal (vc6) de T. labialis. p, parapophysis, na, arco neural; ns, espina

neural; vcb, centrum vertebral 6.

ns6-16

Fig. 10. Columna vertebral de las especies del género Tlaloc; se ilustran las vértebras
abdominales (A) de T.candalarius. ns, espina neural (1-16); ri, costillas; las flechas sefialan los

huesos epipleurales.
Las vértebras caudales estdn formada por un centro preural, las cuales presentan una

postzigapophysis dorsal y ventral (Fig. 11) con arcos y espinas neurales dorsalmente y, por

arcos y espinas hemales ventralmente,
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Fig. 11. Columna vertebral (region caudal) y elementos asociados de T. labialis. d.pap,
postzigapophysis dorsal; ha, arco hemal; hs, espina hemal; na, arco neural; ns, espina neural;
PU, centro preural; v.pap, postzigapophysis ventral;, vc20, 19, 18, 17, 16, 15, 14 centro

vertebral.

El nimero total de vértebras en las cuatro especies estudiadas del género Tlaloc vario de 33 a
38, de las cuales 15-17 fueron vértebras abdominales y 17-21 vértebras caudales (Tabla 3). El
namero total de vértebras en el esqueleto axial varia entre las especies analizadas, T.
portillorum presentd el menor nimero de vértebras totales (33-34); mientras que T. labialis
presentd el mayor nimero de vertebras totales (37-38). EIl conteo de las vértebras caudales
mostro que los especimenes de T. portillorum y T. candalarius mostraron los valores mas bajos
de vertebras caudales (17-18 y 18-19, respectivamente); mientras que en T. hildebrandi y T.

labialis las vértebras caudales fueron més numerosas (20-21).
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Tabla 3.- Namero de vertebras en las especies del género Tlaloc. V. abdominales: numero de

vértebras abdominales; V. caudales: nimero de vértebras caudales.

Especies N | V. abdominales V. caudales Vertebras totales
15 16 17 17 18 19 20 21 33 34 3 36 37 38 39
T. portillorum | 7 | 3 4 3 |4 6 1
T. hildebrandi | 4 | 2 2 2 2
T. labialis 7 7 5 5 2
T. candalarius | 5 3 2 2 3 1 '3 1
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Clave dicotomica para separar las especies del género Tlaloc, basado en caracteres
osteoldgicos.

1a. 17-19 VErtebras caudales. ..........ouvinriinii it 2

1b. 20-21 vértebras caudales. ..........c.ooiieiii i 3

2a. La espina neural del centro preural 2 (EN2) es en forma de cuchillo con aserraciones en su
borde anterior; espina hemal (EH) del centro preural 2 es ancha y de forma rectangular........
et eeeteeteeeeeteeiteeteeeteeteeseeeteeteateeeteeteeteesteeteateeteeeeeteeteeteareeaeeaes T. portillorum

2b. La espina neural del centro preural 2 (EN2) es en forma de cuchillo sin aserraciones en su
borde anterior; espina hemal (EH2) del centro preural 2 delgada y no de forma rectangular. ....
................................................................................................. T .candalarius
3a. 35-37 radios totales de la aleta caudal; placa hipural del complejo caudal de forma
T ANQUIAT. ..., T. labialis

3b. 38-41 radios totales de la aleta caudal; placa hipural del complejo caudal en forma de

ADANICO . oottt T. hildebrandi
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DISCUSION
La osteologia del complejo cauda y los elementos de la columna vertebral de las cuatro
especies del género Tlaloc, se describen y comparan por primera vez. El esqueleto caudal, es
una estructura compleja, que juega un papel sumamente importante en un pez, como es la
natacion y los movimientos o excursiones que realizan varios grupos de teledsteos hacia la
tierra (Minicozzi et al., 2020). Asi mismo, las estructuras éseas del complejo caudal son muy
relevantes para el diagnostico de ciertos taxones.
Los cyprinodontiformes se diagnostican inequivocamente por la presencia de un hueso epural
unico en forma de cuchilla y por los radios principales continuos en las placas hipurales
superior e inferior de la aleta caudal (Costa, 2012). Las cuatro especies del género Tlaloc
analizadas en el presente estudio, presentaron estas estructuras bien delimitadas, el hueso epural
alargado y en forma de cuchillo y la presencia de numerosos radios principales arreglados de
manera continua en la placa hipural fusionada y en forma de abanico. Parenti (1981), considerd
en la diagnosis y descripcion del género Profundulus (Profundulidae) que la placa hipural esta
ligeramente dividida en la parte media.
La placa hipural superior e inferior en el género Tlaloc, esta parcialmente fusionada y presenta
una ranura conspicua en la parte medial anterior (ocasionalmente en la parte posterior) de la
placa hipural, que divide la parte superior e inferior de la placa. En Tlaloc se presenta un centro
compuesto y compacto, formado por la primera vértebra preural y los extremos anteriores de la
placa hipural, en el cual los limites del centro ural, no son evidentes; esta descripcion, coincide
con la descrita por Costa (2012), quien sefiala que los extremos distales de los hipurales estan
anquilosados a la primera vertebra preural, formando un centro caudal compacto.
En términos generales, la comparacion del esqueleto caudal en las cuatro especies del género

Tlaloc, reveld un patron muy similar en la morfologia del esqueleto caudal; sin embargo, se
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detectaron algunos caracteres que pueden ser de utilidad para la discriminacion de las especies
del género; la placa hipural de forma triangular es un carécter que solamente se present6 en T.
labialis, mientras que en el resto de las especies (T. candalarius, T. portillorum y T.
hildebrandi), la placa hipural es en forma de abanico.

Gosline (1963) caracterizd el esqueleto caudal de los Cyprinodontiformes por la presencia de
una placa hipural en forma de abanico (platelike ventilador hipural), formado por la fusion de la
vertebra terminal e hipurales (Gosline, 1961). Costa (2012), describié y comparé el complejo
caudal en Cyprinodontiformes y sefialé la que las placas superiores e inferiores, de la familia
Profundulidae estan parcialmente fusionadas (parte anterior sin fusionar, parte posterior
fusionada); este caracter se observo en las cuatro especies del género Tlaloc.

Una condicién Unica que ocurre en todos los Cyprinodontiformes es la presencia de una espina
neural ancha del centro preural 2, la cual es mas ancha que las espinas neurales anteriores (EN
3-5) (Costa, 2012). La espina neural de la vértebra preural 2 (PU2), en las cuatro especies del
género Tlaloc, es de forma tipica como lo describe Costa (2012); sin embargo, esta estructura
puede ser utilizada como un caracter informativo, ya que en T. portillorum la espina neural
(EN2) es en forma de cuchillo con presencia de aserraciones en su borde anterior, mientras que
en el resto de las especies no se presentan estas aserraciones.

El recuento de los radios de la aleta caudal es un caracter ampliamente utilizado en la
descripcion e identificacion de teledsteos (McDowall, 2010). Arratia (2008), distingue los
radios de la aleta caudal en radios principales y radios procurrentes; los radios principales son
todos los radios segmentados y ramificados mas un radio no ramificado, pero segmentado,
situado en cada I6bulo de la aleta (Hubbs & Lagler, 1947) y que estan asociados con elementos
del endoesqueleto (por ejemplo, hipurales, espinas neurales y hemales de los centros preurales

1y 2); mientras que los radios procurrentes los define como radios cortos, mucho méas cortos
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que los principales, que forman la serie anterior de la lepidotricia de la aleta y que se asocian
con elementos del endoesqueleto (por ejemplo, pterygiophores, espinas neurales y hemales,
epurales), los radios méas anteriores generalmente no segmentados, pero los posteriores estan
segmentados.

En las especies del género Tlaloc, el conteo de los radios (totales, principales y procurrentes)
nos permitié discriminar a T. hildebrandi, del resto de las especies, por la presencia de un
mayor numero de radios caudales totales (moda 41, rango 38-41), contra T. labialis (moda 35,
rango 35-37) y T. candalarius (moda 35, rango 34-38); mientras que T. portillorum present6 la
mayor variacion de estos elementos caudales (moda 37, rango 33-39). Los radios principales
nos permiten separar a T. labialis de T. candalarius por la presencia de un mayor nimero de
elementos (21 vs 20, respectivamente).

La columna vertebral, ha sido considerada como una fuente de informacion para interpretar la
sistematica y relaciones filogenéticas de los peces actinopterigios (Arratia y Schultze, 1992;
Purrafee et al., 2020); asi mismo, el cambio en el nimero vertebras es uno de los patrones méas
comunes de divergencia la forma del cuerpo en los peces, la cual esta asociada con el papel de
la columna vertebral en la flexion del cuerpo durante la natacion (Brainerd y Patek, 1998;
Nowroozi y Brainerd, 2012).

Existen variaciones en el nimero de vértebras registradas en las especies del género Tlaloc, en
el presente estudio; lo anterior nos permite separar a T. portillorum, el cual presenta un menor
de vértebras totales (33-34), contra T. hildebrandi y T. labialis que presentaron un mayor
nimero de estos elementos (35-38); T. labialis y T. candalarius, pueden separarse por la
presencia de un mayor numero de vertebras caudales (20-21) y totales (37-38) en T. labilis

contra un menor nimero de estos elementos vertebrales en T. candalarius.
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Los resultados son consistentes con los estudios moleculares de los peces profundilidos
(Morcillo et al., 2016; Calixto-Rojas et al., 2021; Dominguez-Cisneros, 2023); sin embargo, se
ha cuestionado la validez taxondémica de T. candalarius con relacion a T. labialis, su especie
hermana; debido a la poca variacién genética encontrada entre este complejo de especies
(Calixto-Rojas et al., 2021; Dominguez-Cisneros, 2023); por lo que se ha sugerido
sinonimizarlas.

Basado en los resultados del presente estudio, se sugiere mantener la validez de T. candalarius,
ya que los elementos de la columna vertebral, como es el nimero de vertebras caudales y
totales permiten discriminar a ambas especies; asi mismo las caracteristicas del complejo
caudal, como son un mayor numero de radios principales caudales contra un menor nimero de
estos elementos, permiten separar a ambas especies; la placa hipural en forma triangular es un
caracter que solamente se present6 en T. labialis; mientras que en T. candalarius es la forma
tipica de abanico.

Basado en las observaciones realizadas en el presente estudio sobre los elementos de la
columna vertebral y el complejo caudal en las especies del género Tlaloc, se encontraron
algunos caracteres del esqueleto caudal y la columna vertebral, tales como el nimero de
vertebras caudales y totales, el nimero de radios principales de la aleta caudal, la forma de la
placa hipural y la presencia aserraciones en la espina neural del centro preural 2, que pueden
ser utilizados como caracteres disponibles para la identificacion de los profundalidos a nivel de

especies y generos.
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CONCLUSIONES
Los resultados del presente estudio representan la primera caracterizacion sobre la osteologia
del esqueleto caudal y columna vertebral de los peces del género Tlaloc; estos datos son
fundamentales para avanzar en la comprension sobre la morfologia de estas especies y serviran
de linea base para comprender la taxonomia y sistematica de este complejo de especies de la

familia Profundulidae; del cual se derivan las principales conclusiones:

La columna vertebral de las especies del género Tlaloc se divide en region abdominal con 15-
17 veértebras y region caudal compuesta por 17-21 vértebras incluido el urostilo. Existen
variaciones en el nimero de vértebras registradas en las especies del género Tlaloc, lo cual
permite separar a T. portillorum (con un menor de vértebras totales: 33-34), de T. hildebrandi y
T. labialis que presentaron un mayor numero de estos elementos (35-38); T. labialis y T.
candalarius, pueden separarse por la presencia de un mayor nimero de vertebras caudales (20-
21) y totales (37-38) en T. labilis contra un menor nimero de estos elementos vertebrales en T.

candalarius.

La estructura general del complejo caudal de las especies del género Tlaloc, estd compuesta por
cuatro vértebras preurales (PU), fusionada a cada PU se encuentra un arco neural y un arco
hemal, con una espina neural y hemal largas; un centro compuesto (CC), que se forma por la
primera vértebra preural (PU1) y los elementos de la placa hipural fusionada (PH); un hueso
parahipural alargado y plano, que puede estar en contacto o no al CC; un epural de menor
tamafo y més delgado que la espina neural 2; que puede estar en contacto o no con el estegural

del CC.
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Existen variaciones interespecificas en el nimero de elementos vertebrales y del complejo
caudal entre las especies del género, tales como el nimero de vertebras caudales y totales, el
namero de radios principales de la aleta caudal, la forma de la placa hipural y la presencia
aserraciones en la espina neural del centro preural 2, que pueden ser utilizados como caracteres

disponibles para la identificacion de los profundulidos a nivel de especies y géneros.
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