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RESUMEN

Con una historia geoldgica unica, el Mar Caribe es un importante punto caliente de
biodiversidad marina. Tradicionalmente, el Gran Caribe comprende el Golfo de México, la
costa este de Florida, las costas atlanticas de América Central y del Sur, las Antillas
Mayores y Menores, las Bahamas y las islas Bermudas. Las Antillas Mayores son un grupo
de grandes islas situadas en el Mar Caribe, y, con frecuencia, objeto de diversos estudios
por parte de biogedgrafos, paleogedlogos y ecologistas. Junto con las Islas Lucayas y las
Antillas Menores, estas masas de tierra insulares constituyen los principales archipiélagos
tropicales del Nuevo Mundo. Ademas, forman la frontera maritima entre los reinos
biogeograficos neotropical y neartico en el Mar Caribe. El conocimiento del Océano y la
diversidad de especies de peces marinos que alli habitan se ve determinado por factores
historicos, econdmicos y sociales. El medio marino en esta region del Planeta determina la
dispersion de organismos no adaptados a las condiciones fisioldgicas que impone la
salinidad, como los peces de agua dulce, mientras que constituye por su extension y
diversidad topografico-ambiental un paisaje donde la riqueza de especies de peces marinos
resulta llamativamente variable, en dependencia de la latitud y algunas variables
ambientales predictoras. En este documento se analizan dos problematicas de importancia
biogeografica y ecolégica en el Gran Caribe: el origen continental de la fauna de peces de
agua dulce de las Antillas Mayores y la descripcion del patron de riqueza de especies de
peces marinos y su variacion latitudinal, en el primer y segundo capitulo respectivamente.
Ademas, se responden preguntas secundarias a las principales que ayudan a la
comprension de los diversos procesos migratorios, evolutivos y ecoldgicos de faunas de
organismos similares entre si, pero con marcadas diferencias bioldgicas, profundizando la
importancia de ambas investigaciones. En el primer capitulo correspondiente a la fauna de
peces dulceacuicolas se analiza cla importancia de las Antillas Mayores para la
comprension de los procesos biogeograficos que han dado forma a los patrones
contemporaneos de las poblaciones de peces de agua dulce. En el segundo capitulo, se
investiga como el conocimiento del nimero de especies y su distribucidn sigue siendo uno

de los factores limitantes para explicar la variacion geografica de las especies en su habitat.

Las interrogantes sobre los origenes de los peces de agua dulce de las Antillas Mayores no
se han resuelto, asi como tampoco los tiempos de llegada de la principal biota de peces de

agua dulce que habita estas islas. Al estar aisladas durante la mayor parte de su historia



geologica de las masas de tierra continentales, pretendemos investigar el origen y los
procesos de dispersién de la fauna de peces de agua dulce de las Antillas Mayores y
describir los multiples eventos de dispersion transoceanica y terrestre hacia las Antillas
Mayores desde tierra firme. Para responder a nuestras preguntas, utilizamos un conjunto
de datos distribucionales de peces de agua dulce de 96 cuencas fluviales situadas en la
costa del Caribe, el Golfo de México y las Antillas Mayores. Primero se realizdé un analisis
para regionalizar el area de estudio. Después se aplicé un procedimiento de Coeficiente de
Direccion de Dispersion para determinar los principales pulsos de dispersién hacia las
Antillas Mayores. Luego, se realizd una reconstruccion de la distribucion de los ancestros
comunes mas recientes utilizando datos de distribucién de las familias mas importantes de
peces de agua dulce presentes en las Antillas Mayores, con el fin de comprender la
ubicacion geografica de los organismos que dieron origen a estos clados en las Antillas
Mayores. Dichas islas estan habitadas por 65 especies de seis familias de peces
secundarios de agua dulce. El anadlisis de agrupamiento recuperd 11 biorregiones en las
cuencas del Golfo de México y el Caribe. Se detectaron importantes pulsos de dispersion
desde el norte del Golfo de México, el Bloque Maya y Sudamérica. Se detectd dispersiéon
desde el continente a partir de estas regiones. La fauna de peces de agua dulce de las
Antillas Mayores esta mas relacionada con las biorregiones nearticas que con las

comunidades de Centro y Sudamérica, sin embargo, muestra multiples origenes.

Aunque los peces son organismos bien conocidos por su importancia como recurso
alimentario y su papel generador de servicios ecosistémicos, el gradiente de riqueza de
especies de peces en la zona sigue sin estar claro. Utilizando un conjunto de datos que
contiene 1700 especies de 170 familias en 828,464 registros de peces marinos, en este
estudio describimos su patrén biogeografico de distribucion y estimar la riqueza de especies
en zonas con escasa evaluacién de inventarios. También intentamos evaluar la completitud
del inventario y la riqueza de especies observada de los peces del Gran Caribe. Dado que
los patrones de riqueza de especies suelen estar asociados a variables ambientales,
mantuvimos 8 predictores ambientales de habitats superficiales y benténicos tras reducir la
multicolinealidad para realizar un modelo de Regresion-Krigging, teniendo en cuenta la
variacion geografica. Posteriormente, realizamos un Analisis de Regresién Lineal con los
predictores ambientales no colineales y filtros. Nuestros resultados muestran que la riqueza
observada de especies y el esfuerzo de muestreo se concentran en las aguas de la
plataforma continental de EE. UU. El gradiente geografico de la riqueza observada de

especies de peces no se asemeja al clasico patron latitudinal que muestran los vertebrados



terrestres y las plantas continentales, sino que es bimodal com un maximo en latitudes
bajas. En su lugar, al aplicar nuestro modelo se cambia dicho comportamiento, y se invierte
el maximo del patron estimado de la riqueza de especies a latitudes mas altas en EE. UU.
y disminuye hacia el sur sobre las zonas costeras desde el Golfo de México hasta América
del Sur, con varios puntos calientes cerca de las Antillas que muestran mayor riqueza de
especies que las zonas de mar abierto. Las variables predictoras mas importantes para la
riqueza de especies de peces marinos en la region son la salinidad, la concentraciéon de
oxigeno, la presencia de luz en la columna de agua, la temperatura y la concentracion de

silicatos.

Palabras clave: dispersion, biogeografia, Antillas Mayores, patron de riqueza de especies,

peces marinos, predictores ambientales, vicarianza, Mar Caribe.



ABSTRACT

The Greater Antilles are a group of large islands located in the Caribbean Sea and are often
the subject of diverse studies by biogeographers, paleogeologists and ecologists. Together
with the Lucayan Islands and the Lesser Antilles, these island land masses constitute the
major tropical archipelagos of the New World. They also form the maritime boundary
between the Neotropical and Nearctic biogeographic realms in the Caribbean Sea. Despite
the great importance of the Greater Antilles for understanding the biogeographic processes
that have shaped the contemporary patterns of freshwater fish populations, questions about
the origins of freshwater fish populations have not been resolved; questions about the
origins and arrival times of the main freshwater fish biota inhabiting these islands remain
uncertain. In this study, we aim to investigate the continental origin and subsequent
dispersal processes of the freshwater fish fauna of the Greater Antilles and to describe the
multiple transoceanic and terrestrial dispersal events of the Greater Antilles from the
mainland. To answer our questions, we used a distributional dataset of freshwater fish
distributions from 96 river basins of the Caribbean coast, Gulf of Mexico, and Greater
Antilles. We first performed a clustering analysis to regionalize the study area. Next, a
Dispersal Direction Coefficient procedure was applied to determine the main pulses of
dispersal to the Greater Antilles. An Ancestral Distributional Reconstruction was then
performed using distributional data from the most important freshwater fish families present
in the Greater Antilles, to understand the ancestral distribution of the most common recent
ancestor of these clades. The Greater Antilles is inhabited by 65 species from six families
of secondary freshwater fishes. Clustering analysis recovered 11 bioregions. Significant
dispersal pulses were detected from the northern Gulf of Mexico, the Maya Block and South
America. Dispersal from the mainland was also detected from these regions. The freshwater
fish fauna of the MAs is statistically more closely related to Nearctic bioregions than to

Central and South American communities, however, it shows multiple origins.

With a unique geological history, the Caribbean Sea is an important marine biodiversity
hotspot. Traditionally, the Wider Caribbean comprises the Gulf of Mexico, the east coast of
Florida, the Atlantic coasts of Central and South America, the Greater and Lesser Antilles,
the Bahamas, and the Bermuda Islands. Knowledge of the number of species and their
distribution remains one of the limiting factors in explaining the geographic variation of
species in their habitat. Although fish are well-known organisms for their importance as a

food resource and their role in generating ecosystem services, the gradient of fish species



richness in the area remains unclear. Using a dataset containing 1700 species from 170
families in 828464 marine fish records, in this study we aim to describe their biogeographic
pattern of distribution and estimate species richness in areas with poor inventory
assessment. We also attempt to assess the inventory completeness and observed species
richness of Greater Caribbean fishes. Since species richness patterns are often associated
with environmental variables, we kept 8 environmental predictors of surface and benthic
habitats after reducing multicollinearity to perform a Regression-Kriging model, accounting
for geographic variation Subsequently, we performed a Linear Regression Analysis with
non-collinear environmental predictors and filters. Our results show that observed species
richness and sampling effort are concentrated in the continental shelf waters of the U.S. The
geographic gradient of fish observed species richness does not resemble the classic
latitudinal pattern shown by terrestrial vertebrates and inland plants. Instead, the pattern has
its maximum estimated species richness at higher latitudes in the USA and decreases
southward over coastal areas from Gulf of México to South America with several hotspots

near the West Indies showing higher species richness than open ocean areas.

Key words: dispersal, biogeography, Greater Antilles, species richness pattern, marine
fishes, environmental predictors, vicariance, Caribbean Se



INTRODUCCION GENERAL

La teoria del equilibrio de la biogeografia de lIslas propuesta por (MacArthur &
Wilson, 1967), explica que la riqueza de especies fluctua a través del tiempo
ecologico dentro de los archipiélagos, en dependencia de factores abidticos como
el aislamiento de estos y el area de las islas (MacArthur & Wilson, 1967). Los
procesos de migracion y extincion varian con esos dos factores,
independientemente del grupo de especies y su habilidad diferencial para colonizar
y lograr que una poblacién pionera se establezca. Al migrar hacia estos parajes, los
organismos son “filtrados” homogéneamente por las restricciones ambientales y
solo los individuos capaces de resistir las condiciones impuestas por los paisajes
terrestres y marinos logran alcanzar las islas/ archipiélagos (MacArthur & Wilson,
1967b). La dispersion juega un papel fundamental en la dinamica de los
ensamblajes de especies que determina la riqueza especifica. Radiaciones
adaptativas de grandes dimensiones son observadas frecuentemente en algunas
islas, como es el caso de las Indias Occidentales (Fabre et al., 2014; Hrbek,
Seckinger & Meyer, 2007; Losos & Ricklefs, 2009).

Las Antillas Mayores (AM) conforman un grupo de grandes islas localizadas en el
Mar Caribe que han sido objeto de estudios frecuentse por parte de biogedgrafos,
paleogedlogos y ecdlogos (Alonso et al., 2012; Hedges, 1996b, 2006; Macphee &
lturralde-Vinent, 2000; Myers, 1951). Junto a las Islas Lucayas y las Antillas
Menores (AMes), constituyen el archipiélago tropical de mayor tamafo del Nuevo
Mundo (Berman, 2008). En conjunto, conforman el puente entre los reinos
biogeograficos Neotropical y Neartico en el Mar Caribe (Trejo-Torres & Ackerman,
2001). Estas islas son consideradas como uno de los puntos calientes de la
biodiversidad en el planeta (Hedges, 1996b; Myers, Mittermeler & Da Fonseca,
2000; Myers, 2003), albergando una notable biodiversidad terrestre y marina, por lo
que el endemismo puede alcanzar hasta el 90% en algunos grupos (Hedges, 1996;
Myers et al., 2000). Algunos autores consideran este archipiélago como un
laboratorio natural donde se pueden estudiar diferentes procesos evolutivos

(Ricklefs & Bermingham, 2005) en muchos grupos de plantas (Santiago-Valentin &
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Francisco-Ortega, 2008) y animales (Ali, 2012; Alonso et al., 2012; Rodriguez-Silva
& Schlupp, 2021a; Rodriguez-Silva & Weaver, 2020; Rodriguez et al., 2017).

El origen geoldgico de las Indias Occidentales implica muchas cuestiones de corte
evolutivo, ecoldgico y geologico para los estudios biogeograficos llevados a cabo en
el pasado y en el presente debido a su complejidad historica. EI Mar Caribe
descansa sobre una mezcla enmaranada de placas y plataformas con desigual
origen en el tiempo (lturralde-Vinent & MacPhee, 1999). Tres diferentes
archipiélagos forman las Indias Occidentales: Las Lucayas (Las Bahamas y las Islas
Turcas y Caicos); las AM y AMes, los cuales tienen origen geoldgico heterogéneo.
Las Bahamas estan mas relacionadas con la Placa de Norteamérica (Buchan,
2000), se formaron por la combinacion de sedimentos calcareos y la accion de
cuatro eventos glaciales de importancia en el Periodo Pleistoceno (Sealey, 1994).
Las masas de tierra que formaron las AM se han mantenido mayoritariamente sobre
el nivel del mar a lo largo de su historia antigua y reciente (lturralde-Vinent &
MacPhee, 1999) con variaciones notorias en su silueta actual, emergiendo,
sumergiéndose, moviéndose y uniéndose entre ellas, mientras mantuvieron un
movimiento hacia el Este (lturralde-Vinent, 2006; Iturralde-Vinent & MacPhee,
1999).

Varias condiciones climatologicas y geoldgicas como las variaciones en el nivel del
mar, las inundaciones y los movimientos continuos de la placa del Caribe a través
del tiempo geoldgico, han moldeado las AM (lturralde-Vinent & MacPhee, 1999).
Por ultimo, el arco volcanico de las AMes formado recientemente (<10 millones de
afos) por la subduccion de la vieja corteza Atlantica bajo la Placa del Caribe (Kopp
et al., 2011; Macphee & lturralde-Vinent, 2000), nunca ha estado conectado a las
AM (Cornée et al., 2021) o a Suramérica (Ricklefs & Bermingham, 2008) de manera
directa. En su conjunto, constituyen un enorme archipiélago de 4000 km de largo
que, de hecho, no ha estado continuamente sobre el nivel del mar en su conjunto
durante los ultimos 65 ma (lturralde-Vinent, 2006). Multiples hipotesis y modelos
han sido propuestos para intentar explicar cuando y como la fauna terrestre y
acuatica de las AM alcanz6 estas islas, y cdmo la biodiversidad alli encontrada



evolucion6 (Rodriguez-Silva & Schlupp, 2021b). Las caracteristicas intrinsecas de
las AM como, el hecho de ser el grupo de islas de mayor tamafo en el trépico
americano, con diferentes areas geograficas y distancias cambiantes hasta las
fuentes continentales desde donde la dispersion ocurriria, hace que las AM sean un
sitio adecuado para probar las hipotesis y modelos biogeograficos (Ricklefs &
Bermingham, 2008). En las AM habitan hasta nueve familias (Hedges, 1996a) de
peces secundarios que ocupan los cuerpos de agua dulce (e.g. Briggs, 1986; Hrbek
et al., 2007; Murphy et al., 1999; Reznick et al., 2017; Rodgers et al., 2018; Weaver
et al., 2016) con 79 especies, incluyendo la de las islas Bahamas y Caiman (Froese
& Pauly, 2019). Sin embargo ;como los peces de agua dulce se dispersaron y
lograron establecerse en las Antillas Mayores? Myers (1938) fue el primero en
cuestionarse este tema. Aunque hay investigaciones histéricas tratando de
responder esta interrogante (e,g, Briggs, 1984; Rivas, 1986; Rivas, 1958; Rosen &
Bailey, 1963), aun no hay consenso al respecto. Es por ello, que en el primer
capitulo (Massip-Veloso, Hoagstrom, McMahan, & Matamoros, 2024), nos dimos a
la tarea de compendiar lo publicado sobre estos procesos y las migraciones de los
peces de agua dulce hacia estas islas.

Por otra parte, la investigacién del Capitulo Il se enfoca en la fauna de peces
marinos de esta region. Geograficamente, la regién del Gran Caribe es muy
compleja debido el caracter sinuoso de la costa continental y la gran cantidad de
islas de tamafos muy variables. Esta zona se extiende por el norte hasta el Cabo
Hatteras (35°N) y tan al sur como Guyana (7°N). El habitat disponible para los peces
costeros esta determinado por la variacion en el tamano de las plataformas
continentales e insulares de poca profundidad (< 200 mbnm). Hay grandes
extensiones de estas plataformas entre Nicaragua y Jamaica, en todo el Golfo de
México, y también en la regidn caribefia se encuentra un gran sistema de plataforma
insular del archipiélago de las Bahamas, del archipiélago cubano y las demas
Antillas mayores y menores. La region incluye las costas de 10 paises continentales
y varias naciones estado islefias, con una historia cultural y econdémica heterogénea.
Los limites continentales del norte y sur de esta region no estan bien definidos

porque las corrientes oceanicas calidas entran desde el sur y salen por la costa



sureste de EE. UU. y llevan peces tropicales hacia el norte, conectando la fauna del
Gran Caribe con la de Brasil. La region presenta una variedad de ecosistemas
marinos entre los que se destacan los arrecifes de coral, los bosques de manglar,
las costas blandas de sustratos arenosos y fangosos, las costas rocosas, los pastos
marinos y la desembocadura de grandes rios que aportan variabilidad al ambiente
marino que determinan la riqueza de especies y la distribucion de la ictiofauna. Por
ejemplo, entre la fauna de peces costeros del Gran Caribe, de 1700 especies, 46%
vive en los fondos de fango y arena, 39% son peces arrecifales, y el 18% son
especies pelagicas (Chollett & Robertson, 2020; Robertson & Van Tassel, 2019;
Robertson & Cramer, 2014). Varios esfuerzos se han realizado para determinar las
biorregiones marinas dentro del Gran Caribe, un area dominada por las especies

tropicales.

En el analisis mas completo de la zona Robertson & Cramer, (2014) encontraron
una subdivision en tres provincias: la provincia Norte que comprende la totalidad del
Golfo continental de México y Florida, la provincia Central que incluye América
Central (México hasta Panama) y todas las islas oceanicas (las Bermudas, las
Bahamas, las Antillas y los atolones e islas del Caribe Occidental) y una provincia
del sur que comprende toda la costa continental del norte de América del Sur.
Aunque cada provincia cuenta con una fauna distintiva, las amplias distribuciones
de la mayoria de las especies unen esas areas entre si para formar el Gran Caribe:
al menos el 85 % de las especies en cada provincia se encuentra en una o ambos
de las otras dos provincias. El estudio macroecolégico del patron latitudinal de
rigueza de especies de esta zona no se ha realizado con anterioridad, por lo que
empleando el mayor set de datos existente para la regiéon con ~800,000 registros y
1700 especies, nos proponemos la descripcion de dicho patron y la estimaciéon de
la riqueza de especies de peces marinos utilizando un método de regresién con
variables ambientales que tenga en cuenta la variacion espacial de la zona, ademas
de la ubicacion de las areas con mejor inventario faunistico de la region. Este
estudio, realizado con una alta resolucion espacial nos facilitara un mejor
entendimiento de los procesos que promueven la riqueza de especies de peces

marinos en esta region.
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ABSTRACT

In biogeography, vicariance and long-distance dispersal are often characterised as competing scenarios. However, they
are related concepts, both relying on collective geological, ecological, and phylogenetic evidence. This is illustrated by
freshwater fishes, which may immigrate to islands either when freshwater connections are temporarily present and later

severed {vicariance), or by unusual means when ocean gaps are crossed (long-distance dispersal), Marine barriers have a
strong (iltering ellect on Ireshwater {ishes, hmiting immigrants o those most capable ol oceanic dispersal. The roles off

vicariance and dispersal are debated lor [reshwater lishes of the Greater Antilles. We review three active hypotheses
|Cretaceous vicariance, Greater Antilles Aves Ridge (GAARlandia), long-distance dispersal| and propose long-distance

dispersal to be an appropriate model due to limited support for freshwater fish use of landspans. Greater Antillean fresh-

watcr fishes have six potential source bioregions (defined from faunal similarity): Northern Gulf of México, Western Gulf
of México, Maya Terrane, Chortis Block, Eastern Panamd, and Northern South America. Faunas of the Greater Antilles
are composed of taxa immigrating from many of these bioregions, but there 13 strong compositional disharmony between
island and mainland fish faunas (>90% of Antillean species are cyprinodontiforms, compared to <10% in Northern Gulf
of México and Northern South America, and €50% elsewhere). consistent with a hypothesis of long-distance dispersal.
Ancestral-area reconstruction analysis indicates there were 16 or 17 immigration events over the last 51 million years,
14 or 15 of these by cyprinodontiforms. Published divergence estimates and evidence available for each immigration
evenl suggests they occurred at dillerent times and by dillerent pathways, possibly with ralis of vegetation discharged
[rom rivers or washed (o sea during storms. Il so, ocean currents likely provide critical pathways for imnmgration when

flowing lrom one landmass to another. On the other hand, currents create dispersal barriers when {lowing perpendicu-

larly between landmasses. In addition to high salinity tolerance, cyprinodontiforms collectively display a variety of adap-
tations that could enhance their ability to live with rafts (small body size, viviparity, low metabolism, amphibiousness,
diapause, sclf-fertiisation). These adaptations likely also helped immigrants establish island populations afier arrival
and to persist long term thereafter. Cichlids may have used a pscudo bridge (Nicaragua Rise) to reach the Greater Antil-

les. Gars (Lepisosteidae) may have crossed the Straits of Florida to Cuba, a relatively short crossing that is not a barrier to
gene flow for several cyprinodontiform immigrants. Indeed, widespread distributions of Quaternary migrants (Cyprinodon,
Gambusia, Kryfitolebias), within the Greater Antilles and among neighbouring bioregions, imply that long-distance dispersal
is not necessarily inhibitory for well-adapted species, even though it appears to be virtually impossible for all other fresh-

water fishes.

Ky words: Cichlidae, Cyprinodontiformes, compositional disharmony, dispersal filtering, long-distance dispersal,

GAARlandia, Poeciliidae, vicariance.
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I. INTRODUGTION

(1) Intersection of vicariance and island
biogeographies

Among biogeographers, the mechanisms and processes of
how animals populate islands are controversial (Masters
et al., 2021; Ali & Hedges 2022). For the Caribbean Gulf of
Meéxico region, there is long-standing debate (Ricklefs &
Bermingham, 2008; Ali & Hedges, 2021). The history of this
dispute is extensive, and several thorough reviews are avail-
able, including edited volumes by Liebherr (1988), Woods
(1989), and Woods & Sergile (2001). This review focuses on
three non-exclusive hypotheses that are presently debated
(Riéan et al., 2013; Ronecal e al, 2020): (i) Cretaceous
vicariance landspan; (i) Greater Antilles Aves Ridge
(GAARlandia) landspan; and (7#) overseas dispersal. Distin-
guishing among these alternatives should be straightforward.
Use of a temporary landspan requires specific timing and
geography because severance of a landspan subdivides for-
merly contiguous populations on either side of a new barrier.
This creates a pattern of vicariance that includes replicate

Bivlogical Reviews (2024) 000-000 © 2024 Cambridge Philosephical Seciety.

divergence events jointly caused by barrier formation
(Platnick & Nelson, 1978; Wiley & Lieberman, 2011). Vicar-
iant faunas that used former landspans should include species
incapable of overseas dispersal. By contrast dispersalist
faunas that disperse overseas should include only species with
exceptional dispersal abilities (Simpson, 1940, 1965). Hence,
a pattern of long-distance dispersal, called compaositional dis-
harmony, results from dispersal filtering of possible immi-
grants (Carlquist, 1974). Multi-way filtering occurs where
immigrants originate from multiple source areas
(Whittaker & Ferndndez-Palacios, 2007) and this is consid-
ered good evidence for dispersal (Platnick & Nelson, 1978).

Vicariance biogeography seeks agreement between phylo-
genetic and geological evidence {Rosen, 1978). A vicariant
pattern is supported when it corresponds in place and time
with formation of a dispersal barrier (Platnick &
Nelson, 1978; Wiley & Lieberman, 2011). Long-distance
dispersal is invoked when divergence oceurred across a pre-
existing barrier and when cases of dispersal occurred inde-
pendently by taxon, rather than congruently among taxa
(Platnick & Nelson, 1978). Notably, barriers play roles both
in vicariance and long-distance dispersal. Barrier formation
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causes vicariance, barrier persistence sets the stage for
long-distance dispersal.

{2) Freshwater fishes on marine islands

As a group, freshwater fishes are very poor dispersers to
marine islands. Distances up to the gap between North
America and Vancouver Idand appear to be the dispersal
limit for this group (Whittaker & Fernandez-Palacios, 2007).
In this case, one primary freshwater fish (Cypriniformes,
Mpylocheilus caurinus) reached Vancouver Island, likely by
virtue of moderate salinity tolerance and facilitated by
proglacial flooding from the Fraser River (Clark &
Meclnerney, 1974; McPhail, 2007). Freshwater fish dispersal
along ocean coasts is rare and, as a result, each drainage dis-
charging to the ocean is a veritable freshwater island
(Hugueny, 1989). This dispersal limitation limits species rich-
ness in coastal drainages compared to similarly sized drain-
ages that are tributaries to larger rivers (Oberdorff,
Hugueny & Guégan, 1997). For typical freshwater fishes,
inter-drainage dispersal occurs wa freshwater connections
across drainage divides or #ia stream captures rather than
along coastlines or across ocean gaps (Bianco &
Nordlie, 2008; Waters, Burridge & Craw, 2020). Lands
extending from continents to islands provide dispersal routes
for freshwater fishes only when mainland and island streams
connect. That is, when islands are fully oceanic, with no
freshwater connections, only fishes capable of oceanic dis-
persal can immigrate (Changeux, 1998; Pietsch ¢ al, 2001).

For freshwater fishes, efforts to understand oceanic dis-
persal have focused on salt tolerance. Myers (1938) and Daxr-
lington (1957) classified families largely restricted to
freshwater as ‘primary’ freshwater fishes. Families of ‘sec-
ondary’ freshwater fishes include taxa often found in brackish
water that are more tolerant of sea water. Some secondary
freshwater families (e.g. Cyprinoedontiformes) are adapted
to extreme environments while others {e.g. Cichlidae) are
more commonly restricted to brackish waters (Bianco &
Nordlie, 2008). Families dominated by diadremous fishes
are classified separately from freshwater fishes. Clomparisons
between primary and secondary divisions show that second-
ary freshwater fishes (as a group) are more broadly dispersed,
presumably because they are more prevalent in estuaries
(Garcia ¢ al., 2003) and can disperse along coastlines
{Matamoros et al., 2015, 2016; Cano-Barbacil, Radinger &
Garcia-Berthou, 2022). However, this classification has been
criticised, partly due to the fact that understanding the evolu-
tion of salinity tolerance relies on accurate phylogenetic
reconstructions (Sparks & Smith, 2005). Progress in this area
has revealed that speciation between salt water and fresh
water is common (Sechausen & Wagner, 2014) and can
oceur repeatedly in secondary freshwater fishes (Ghedotti &
Davis, 2013), indicating that coastal dispersals can broaden
freshwater distributions.

Similarly, biologists working in estuaries recognise fish
guilds based on patterns of estuary use {Potter e af., 2015;
‘Whitfield ef al., 2022). This includes an estuarine freshwater

guild (species that form populations in either habitat) and a
freshwater estuarine opportunist guild (species that populate
estuaries under fortuitous conditions). Freshwater fishes that
sporadically occur in estuaries, usually in limited numbers,
are freshwater stragglers. These guilds further illustrate that
only a subset of freshwater fishes can maintain populations
in coastal habitats, including secondary freshwater fishes like
Cichlidae and Cyprinodontiformes (Whitfield, 2015).

Families classified as primary freshwater fishes include
sorne species with substantial salt tolerance and marine distri-
bution (Sparks & Smith, 2005). For this reason, salt tolerance
may not entirely explain why secondary freshwater fishes are
more prevalent on idands. Based on a wide range of organisms
(not including fishes), Thiel & Gutow (2005) noted that organ-
isms rafting through the ocean are often asexual or have inter-
nal fertilisation, with internal incubation of embryos or
deposition of eggs on vegetation, and small body size. Accord-
ingly, within Cyprinodontiformes, selfing representatives of
Rivulidae (a family of secondary freshwater fishes) are wide-
spread throughout the Antilles (Tatarenkov ¢ al., 2017), as
are live-bearing representatives of Poeciliidae (another family
of secondary freshwater fishes; Reznick et al, 2017).

Excellent examples of immigration by primary freshwater
fishes zia continent island drainage connections have been
documented on the eastern coasts of Asia, where there are
extensive continental shelves that allow for river-drainage
connections between the continent and islands during
periods of low sea-level (Voris, 2000). For instance, streams
draining the islands of Hainan and Taiwan integrated with
mainland drainages during Pleistocene sea-level low stands
and freshwater fishes populating both islands are a random
subset of fishes available from mainland source pools {Lin
¢ afl., 2023). This includes primary freshwater fishes, notably
Cypriniformes (Chiang et al, 2013; Ju e al., 2018; Wang
¢ afl., 2022; Chen & Jang-Liaw, 2023). Similarly, Late
Miocene Early Pliocene drainage connections allowed
cypriniform fishes to populate the Japanese archipelago
(Tominaga, Nakajima & Watanabe, 2016; Jang-Liaw
¢ al., 2019; Taniguchi ¢ al., 2021).

Elsewhere, lowered sea levels resulted in drainage integra-
tion between the Indian Peninsula and Sri Lanka
(Ramasamy & Saravanavel, 2019), allowing cypriniform
fishes to populate (Sudasinghe ¢ al, 2020, 20214,5). During
the Tast Glacial Maximum, the Rhine River extended
through the exposed English Channel, integrating streams
ofunglaciated Great Britain (Hijma efal, 2012). Cypriniform
fishes populated these streams, but not unconnected ones fur-
ther north and west (Wheeler, 1977). Lower sea levels in the
Ionian Sea allowed integration of tributaries to the Gulf of
Patras (Perissoratis & Conispoliatis, 2003), which facilitated
immigration of cypriniform fishes to western rivers on the
Peloponnese  Peninsula  (Durand e 4, 1999 Byj
¢ al., 2019). Lowered levels in the Adriatic Sea allowed sea-
ward expansion of the Po River, integrating drainages iso-
lated at higher sea levels (Monegato e al, 2015). This
enabled cypriniform fishes to disperse broadly (Ketmaier
¢t al., 2004) and populate Pag Island (Vuci¢ et af., 2023).

Bislogical Reviews (2024) 000-000 © 2024 Cambridge Philosephical Society.



(3) Freshwater fishes in the Greater Antilles

Myers (1938) noted that all native freshwater fishes in
the Greater Antilles are secondary freshwater fishes,
maostly within Cyprinodontiformes (Poeciliidae, Rivulidae,
Clubanichthyidae, Cyprinodontidae, Fundulidae). The only
exceptions are one lineage each from Cichlidae and Lepisos-
teidae (Table 1). As a group, Cyprinodontiformes includes
many taxa with adaptations to withstand harsh environ-
ments: (1) amphibiousness (Turko & Wright, 2615); (i) tolex-
ance of elevated hydrogen sulphide levels (Greenway
et al., 2020); (1) viviparity, placentotrophy, and superfetation
(Pollux et al., 2009; Helmstetter ¢ al., 2016); and (i) self-
fertilisation (Avise & Tatarenkov, 2015). Numerous species
exhibit high tolerance for extremes and fluctuations in
temperature, dissolved oxygen levels, and salinity
(Nordlie, 2006). Cyprinodontiforms also have low metabolic
rates (Nordlie, 2014) and can lower their metabolism in
stressful conditions [e.g. Limia melanonotaia (Poeciliidae) of
Hispaniola; Haney & Walsh, 2003]. Island populations
of eyprinodontiforms appear to have slower metabolic rates
than their continental relatives (Nordlie, 2014), possibly
because a lower metabolism was an aid in oceanic dispersal.
Thus, inherent capacities to tolerate harsh, fluctuating envi-
ronments and adapt to environmental conditions that are
marginal for other freshwater fishes could account for the
unrivalled success of Cyprinodontiformes in populating
the Greater Antilles.

As an alternative to long-distance dispersal, researchers
have proposed that prehistoric landspans explain immigra-
tions of freshwater fishes to the Greater Antilles. Rivas
(1958) argued for a Yucatin Cuba landspan to explain
Girardinus  (Poeciliidae) in Cuba because this genus is
restricted to freshwater habitats. Ultimately, geological evi-
dence indicated that Cluba was drifting away from Yucatdn
by 56 million years ago (Ma) (Pindell & al., 2005) and the
Cuban lineage Girardinus Quintana is not that old (Reznick
et af., 2017; Table 1), discrediting this hypothesis. Further,
salinity tolerance is widespread throughout Poeciliidae, with
many inland populations retaining substantial tolerance
(Rosen & Bailey, 1963; Meffe & Snelson, 1989). Most Antil-
lean poeciliids inhabit a range of habitats with varied salin-
ities (Burgess & Franz, 1989; Haney & Walsh, 2003,
Garcfa-Machado ¢ al, 2020). Further, within Poeciliidae,
offspring from the same parents may vary in salinity toler-
ance, which provides potential for rapid adaptation from
fresh water to a marine environment, or vice versa
(Shikane & Fujio, 1997). This collective evidence demon-
strates that a freshwater distribution may be insufficient,
without additional evidence, to infer either salinity tolerance
or biogeographic history within Poeciliidae.

Other landspan hypotheses (see Section I1.3) are primarily
supported as relevant for freshwater fishes by timing of esti-
mated divergence in individual clades (e.g. Hrbek,
Seckinger & Meyer, 2007; Ritan e al., 2013; Weaver
¢ al., 20164). However, given that vicariance scenarios
require the presence of replicate divergence events among
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unrelated taxa (Rosen, 1975; Platnick & Nelson, 1978), a
synthesis of phylogenetic evidence among groups is needed
to investigate collective patterns. Here, we explore the bioge-
ography of immigration events to the Greater Antilles with a
literature review and synthesis of phylogenetic data for the
entire freshwater fish fauna. First, we summarise evidence
for the three competing hypotheses of faunal assembly. Sec-
ond, we conduct a regionalization of the fish fauna to delin-
eate bioregions based on faunal similarity, providing the
context for biogeographical analysis. Third, we analyse pos-
sible patterns of immigration into the Greater Antilles biore-
gion, using the coefficient of dispersal direction and a
minimum-spanning tree. Fourth, we conduct an ancestral-
area reconstruction for each family including immigrants to
the Greater Antilles. Fifth, for each immigrant lineage, we
assess evidence for whether a land connection or oceanie dis-
persal has most support. Where available, we summarise
divergence-time estimates in relation to competing
scenarios. This includes a collective summary of all dated
immigrations. Regarding terminology, we follow Crews &
Esposito (2020) and reject the term ‘colonisation’ due to its
imperial connotations. In addition to the term ‘dispersal’
(which has numerous and inconsistent usages; Wiley &
Lieberman, 2011), we use the terms ‘immigration’, “establish-
ment’, and *populate’.

II. HYPOTHESES OF GREATER ANTILLEAN
IMMIGRATIONS

(1) Cretaceous vicariance hypothesis

The Cretaceous vicariance hypothesis postulates that land-
masses in the Great Arc of the Caribbean (i.e. proto-Antilles)
received immigrants from South America during tectonic
collision, dated 100 90 Ma (Boschman et al., 2014; Stanek
et al., 2019). However, evidence for intraplate collision does
not guarantee there were land connections (Perfit &
Williams, 1989), and sea levels in the Cretaceous were higher
than at present (Haq, 2014), decreasing potential for land
connections. As an example, the Great Arclater collided with
the Bahamas Platform (Eocene; Boschman ef ol., 2014), but
land connections did not arise between the Greater Antilles
and North America (Iturralde-Vinent, 2006), even though
Cuba was transferred onto the North American block
(Stanek, Maresch & Pindell, 2009). It is also uncertain how
much land (if any) in the Greater Antilles was continuously
emergent in the years between the Cretaceous collision with
South America and Eocene uplift in the Greater Antilles
(Iturralde-Vinent, 2006; Roncal ¢ al., 2020).

Early formulations of the Cretaceous vicariance hypothe-
sis (Rosen, 1975; Burgess & Franz, 1989) preceded evidence
that an asteroid collided with Earth on the Yucatin
Peninsula, contributing to worldwide Cretaceous/ Tertiary
extinctions (Hildebrand e al., 1991). Well-established evi-
dence for asteroid impact at Chicxulub ~65.5 Ma now com-
promises the Cretaceous vicariance hypothesis because if any
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Table 1. Summary of best available information for freshwater fish immigrations to the Greater Antilles from adjacent areas. Taxa
are listed in tentative chronological order for timing of immigration, based on available divergence estimates {origin, references pro-
vided in text). Dispersal hypotheses are favoured in the absence of geological evidence for vicariance. When evidence for a vicariant
event exists, either vicariance or dispersal hypotheses are plausible. Ancestral areas (see Fig. 1): NSA, Northern South America &
Lesser Antilles; MT, Maya Terrane; NGM, Northern Gulf of México; GB, Chortis block; WGM, Western Gulf of México; EP, East-
ern Panama. Underlined areas were not resolved in the ancestral area analysis but are indicated by evidence from the literature. Dis-
tribution of taxa among islands of the Greater Antilles s given. Alternative scenarios for the Limiz-Hispaniolan Peecilia clade
(Poeciliidae) are provided (shaded rows). Cub = Cuba, Hsp = Hispaniola, Jam = Jamaica, PR = Puerto Rico, CI = Cayman
Islands, BI = Bahamas Islands. Ma, million years ago.

2

Taxen Origin (Ma)!  Dispersal or vicariance? Ancestral areas Cub Hsp Jam PR CI BI
Paleogene {66.0-23.0 Ma)
Quintana—(Girardinus (Poeciliddae) 50.7-22.3 Either NSA, EP, MT, WGM X
Nandopsis (Cichlidae) 29.4-23.2 Dispersal NSA, CB X X
Limsa + Hispaniolan Poecifia 32.1-12.3 Dispersal NSA X X X X
(Poeciliidae) — SINGLE IMMIGRATION
SCENARIO
Hispaniolan Poectlia (Poeciliidae) — 32.1-12.3 Dispersal NSA X
SEQUENTIAL IMMIGRATION SCENARIO
Limia (Poeciliidae) — SEQUENTIAL 22.6-16.2 Dispersal NSA X X X X
IMMIGRATION SCENARIO
Rivulus berovidesi—R. cylindraceus ? ? NSA X
(Rivalidae)
Rivulus roloffi (Rivulidae) ? 4 NSA X
Cubanichthys (Cubanichthyidae) 25-18.4 Digpersal NGM X
Neogene (23.0-2.6 Ma)
Gambusia melapleura—G. wray—G. ~10.5 Either MT, WGM
fusparolae (Poeciliidae)
Gambusia rhizophorae—G. punctata— ~8.7 Dispersal WGM X X X
(G. becbei=G. pseudopunctato—G.
xanthosoma?®) (Poeciliidae)
Atractosteus tristoechus (Lepisosteidae) ? Dispersal NGM
Gambusia mannzi—G. hubbsi (Poecilidae) 8.5-2.8 Dispersal MT X
Gambusia puniticelata—G. 1 5.4-1.7 Dispersal MT X X X X
G. olgosticta (Poeciliidae)
Quaternary (2.6 Ma—present)
Cyprinodon bondi—C. nichollsi—C. sp. 2.2-1.7 Dispersal WGM, NGM X X(®
Lake Enriquillo{C. laciniatus?®)
(Cyprincdontidae)
Cyprinodon variegatus (Cyprinodontidae) 0.8-0.4 Dispersal WGM, NSA NGM X X X X
Kryptolebias marmoratus (Rivalidae) 0.6-0.2 Dispersal NSA, EP X X X
Kiyptolebias hermaphroditus central cdlade  0.5-0.1 Dispersal NSA, EP X X X
(Rivalidae)
Fundulus grandis (Fundulidae) Recent Dispersal NGM X

‘A question mark (?) indicates no divergence estimate available.

A question mark (?) indicates insufficient information (details in text).

Based on morphology, G. xanthosoma (Cayman Islands), G. beebei, and G. pseudopuncteta (both from Hispanicla) are closely related to
G. riuzophorae of Cuba and Florida (Rivas, 1969).

*Phylogenetic placement is unknown for C. laciniatus (Bahamas), distinctive morphology (Richards & Martin, 2017) suggests it could represent
an older immigration.

positions, closer to Cuba and Yucatin (Boschman
¢ al., 2014). Lands <500 km from the impact site, including
areas in present-day Haiti (Hispaniola), were blanketed by
dozens of metres of ejecta-rich deposits [Beloc formation

emergent land existed in the Greater Antilles when the colli-
sion occurred, proximate impacts {tsunami, wildfire) were
likely catastrophic (Morgan ¢ al., 2022; Santa Catharina
¢t al, 2022). Substantial ejecta deposition extended

>4000 km from the impact site (Morgan e al., 2022), far
enough to affect all Greater Antillean islands in their present
positions. However, at 65.5 Ma, lands now forming Jamaica,
Hispaniola, and Puerto Rico were west of their present

(Hildebrand & Boynton, 1990; Schulte e af., 2010]]. Given
that longer-range impacts ravaged distant terrestrial biotas
{e.g. Lyson et af., 2019}, faunas of the proto-Antilles were pre-
sumably devastated.
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(2) GAARlandia hypothesis

The GAARlandia (Greater Antilles-Aves Ridge) hypothesis
proposes that 35 33 Ma, a peninsula, chain of islands, or a
combination of these extended from northern South
America, along the Aves Ridge, to Puerto Rico, Hispaniola,
east-central Cuba, and possibly eastern Jamaica (Iturralde-
Vinent & MacPhee, 1999; Iturralde-Vinent, 2006). This
hypothesis relies on evidence for Late Eocene uplift of the
Aves Ridge, concurrent with sea-level fall (MacPhee &
Iturralde-Vinent, 2005). The Great Arc did experience Late
Eocene uplift, creating the Greater Antilles Northern Lesser
Antilles (GrANoLA) landmass (Philippon e al., 2020). How-
ever, Late Eocene uplift of the Aves Ridge is still uncertain
and subject to debate (Garrocq e al, 2021; Iturralde-
Vinent & MacPhee, 2023). Remaining physical evidence
for GAARlandia is a two-step sea-level fall at ~33.9 Ma
(Eocene Oligocene Transition 1, EOT-1) and ~ 33.7 Ma
(Oligocene 1, Oil), totalling ~75 m [dates and notations fol-
low Miller e al. (2020a), actonyms indicate 80 (@ measure
of the ratio of stable isotopes oxygen-18) maxima, i.e. glacial
periods] along with a suite of geological obsexvations consis-
tent with a hypothesis of uplift and subaerial exposure
(Iturralde-Vinent & MacPhee, 2023). There is evidence that
submerged islands maintained coral reefs where coral growth
kept pace with subsidence (Garrocq ef al., 2021).

Iturralde-Vinent & MacPhee (1999) devised the GAAR-
landia hypothesis with evidence from mammals, but subse-
quent analysis has diminished this support (Ddvales &
Turvey, 2012; Woods et al., 2018, 2021). Primary supporting
evidence now comes from fossils of Caribbean sloths (Delsuc
et al., 2019) and caviomorph rodents (Marivaux ¢ al., 2020),
both of which also dispersed overseas. Sloths populated Cen-
tral America prior to closure of the Isthmus of Panama
(Woodburne, 2010) and caviomorph rodents dispersed
among Antillean islands (Woods & al,, 2021). Iturralde-
Vinent & MacPhee (1999) proposed that evidence for vicar-
iant speciation in mammals among Antillean islands supports
the GAARlandia hypothesis, but vicariance among islands
could also occur for lineages established wa overseas
dispersal.

Considering  non-mammals, relatives of anurans
that potentially used GAARlandia {Alonso, Crawford &
Bermingham, 2012) also dispersed overseas (Heinicke,
Duellman & Hedges, 2007). Several studies of terrestrial
arthropods also have implied support for GAARlandia. Nev-
ertheless, in a rare comparative study, Crews & Egposito
(2020) found dispersal ability to be the best predictor of
immigration to islands. Of 31 mainland-to-island dispersals,
two (6.5%) were potentially associated with GAARlandia.
One of these was later overturned (Micrathena spiders;
Shapire, Binford & Agnarsson, 2022) and the remaining lin-
eage (Calisto butterflies) only supported GAARIandia in one
of two possible phylogenetic arrangements (Crews &
Esposito, 2020). In other studies, Deinopis spiders potentially
used GAARlandia, but at other times dispersed overseas
(Chamberland e «l., 2018). Three of five immigrations by
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Euophryinae spiders in the study of Zhang & Maddison
(2013) possibly used GAARIlandia, but one of these was sub-
sequently revised with a younger date, incompatible with
GAARlandia (Cala-Riquelme & al., 2022). For huntsmen
(Sparassidae, Araneae), two immigrations potentially corre-
sponded with GAARlandia, but two others occurred later,
overseas (T'ong et al., 2019).

Importantly, the GAARlandia hypothesis is presently
interpreted as afilter barrier, unsuitable for peorly dispersing
organisms (Iturralde-Vinent, 2006; Iturralde-Vinent &
MacPhee, 2023). This distinction is relevant for freshwater
fishes, which are particularly poor at oceanic dispersal
among islands (see Section I). If the GAARIandia landspan
is treated as an archipelago rather than a landspan, then
expectations are more similar (if not identical) to expectations
from a hypothesis of overseas dispersal. Similarly, some
authors have proposed that GAARlandia served as a dis-
persal route between South and Central America (Pefia,
Nylin & Wahlberg, 2011; Rican al., 2013; Murillo-Ramos
etal., 2021). GAARIandia could not have had a land connec-
tion to Central America (Iturralde-Vinent & MacPhee, 1999,
2023; Iturralde-Vinent, 2006). Hence, any scenario of
dispersal from GAARlandia to North America implies the
animals involved conducted overseas dispersal and were not
reliant on landspans.

(3) Long-distance dispersal model for Antillean
freshwater fishes

In the studies reviewed above, indicating support for GAAR-
landia, there is an issue of parsimony because multiple mech-
anisms of immigration are inferred where one is sufficient. A
simpler intexrpretation is that long-distance dispersal is the
general mode of immigration to the Greater Antilles
(Roncal ¢ af., 2020). Another way to state this is that, without
independent data for a landspan, and given evidence that the
lineages in question can immigrate overseas, long-distance
dispersal is an appropriate null hypothesis (Ddvalos &
Turvey, 2012). For instance, immigration timing was poten-
tially congruent with GAARlandia for one lineage of amphis-
baenids, but the preferred model for immigration in this
group supports overseas dispersal, and the history of Amphis-
baenia includes two other overseas dispersals into the Carib-
bean (Graboski et al, 2022). For Heraclides swallowtails,
although divergence estimates overlapped with the GAAR-
landia timeframe, Lewis e al. (2015) documented two subse-
quent mainland island immigrations and preferred a
hypothesis of overseas dispersal. Further, studies document
overseas immigration as the primary (or sole) mode for
various Caribbean land mammals (Woods e al., 2018,
2021), lizards (Pinto-Sinchez e al, 2015; Tucker
e al, 2017; Schools, Kasprowicz & Hedges, 2022), ants
(Price et al., 2022), weevils (Zhang et al., 2017), praying man-
tises (Svenson & Rodrigues, 2017), wasps (Ceccarelli &
Zaldivar-Riverén, 2013; Rodriguez, Pitts & von Dohlen, 2015),
spiders (Agnarsson e al., 2016, Clandek a al., 2019, 2021}, and
land snails (Uit de Weerd, Robinson & Rosenberg, 2016).
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Given uncertainties associated with Cretaceous vicariance
and GAARlandia, we believe it most parsimonious to con-
sider dispersal hypotheses for immigrations by freshwater
fishes to the Greater Antilles, consistent with the absence of
primary freshwater fishes there. Regearchers invoking land-
span hypotheses for freshwater fishes of the Greater Antilles
rarely address the need for freshwater connections, but
Weaver ¢ al. (20164) noted that if freshwater connections
existed along GAARIandia, primary freshwater fishes should
have reached the Greater Antilles. Notably, the Aves Ridge
narrows to ~30 km in width adjacent to South America
{Garroeq ef al, 2021). Even if this narrow isthmus emerged
as part of GAARlandia, there might still have been an ocean
gap between South America and wider portions of the Aves
Ridge, further north. Freshwater connections are often
limited on narrow peninsulas or isthmuses. For instance,
Caribbean rivers of Costa Rica and Panamd are steep and
short (Sosa Gonzalez & af, 2016), discharging onto a
narrow continental shelf, and suggesting little potential
for interconnection during sea-level falls (Bagley, Hickerson,
Johnsen, 2018). Accordingly, secondary freshwater fishes
dominate the Central American fish fauna (Matamoros
¢t al., 2015) because the narrow Isthmus of Panamd restricted
dispersal by primary freshwater fishes (Smith &
Bermingham, 2005).

Additienal examples are available. The Baja California
Peninsula has existed for >6 Ma (Umhoefer et al., 2018),
twice as long as proposed for GAARlandia, but harbours
no primary freshwater species (Miller, Minckley &
Norris, 2005; Rico et al., 2022). This is partly attributable to
aridity, but also reflects limited riverine connectivity along
the peninsula and across the narrow continental shelf
(Dolby e al., 2018). The Florida and Yucatdn peninsulas
have broad continental shelves, but were subjected to
Quaternary marine inundations. This, combined with low
freshwater connectivity, produced depauperate freshwater
fish faunas, with few primary freshwater fishes
(Gilbert, 1987; Miller e al., 2005; Elias et af., 2020). Thus,
immigration along an isthmus or peninsula lacking direct
freshwater connections appears to be restricted to the same
taxa best suited for oceanic dispersal. This suggests that even
if the Great Arc of the Caribbean or GAARlandia provided
land bridges, without freshwater connections they may not
have facilitated immigration of freshwater fishes any more
than an ocean gap would.

{4) Considering ocean currents

Due to an historical emphasis on vicariance, syntheses of
biogeography in Caribbean freshwater fishes often focus
on changing land connections (Rosen, 1975; Burgess &
Franz, 1989; Chakrabarty & Albert, 2011). However, if
oceanic dispersal is an important mode of immigration,
studies should also consider the historical geography of
ocean currents. For instance, phylogeography of Kiypiole-
bias in the Antilles, a presumed oceanic disperser,
corresponds with the geography of contemporary currents

(Tatarenkov e af., 2017). The dominant current system in
the study region is the Caribbean Loop Current System
(see Fig. 3A), flowing east to west across the Caribbean
Sea, northwest through the Pedro and Yucatdn channels
to the Gulf of México, where it turns clockwise, southeast
to the Straits of Florida, east through those straits, and
then north along the Atlantic Coast of North America
(Kirillova et al., 2019; Xu et al., 2022). This current system
is an important route for intermittent rafting of flotsam
and associated organisms (Thiel & Haye, 2006).

Important Cenozoic events affecting the Caribbean Loop
Current began with closure of the Georgia Channel in
the Early Oligocene (Missimer, 2002; Missimer &
Maliva, 2017). This directed outflow from the Gulf of
México to the Straits of Florida (Guertin, Missimer &
MeNeill, 2000} and, combined with narrowing of the Central
American seaway [Late Oligocene (Montes e al., 2012;
McGirr, Seton & Williams, 2021)], to establish the
Caribbean Loop Current System (Hiibscher ef al., 2023).
This system served as a dispersal avenue from northern
South America to the Bahamas, with Central America,
North America, and Cuba as points in between (Gaspar,
Candela & Shillinger, 2022). Also in the Oligocene, uplift
of the Andes Mountains created a continental, subAndean
river system that discharged into the Caribbean from
north-western  South  America (Hoorn e« 4&f., 2010;
Wesselingh & Hoorn, 2011). Sediments from this river
extend across the Grenada Basin (Garrocq ¢t al., 2021), sug-
gesting this river discharged flotsam into the Caribbean
Current.

Subsequent (Middle Miocene) narrowing of the Central
American Seaway (Montes ¢ af., 2015; McGirr ¢ al, 2021)
intensified  the Caribbean Loop Current (Hiibscher
¢ al., 2023) and connected it with the Mississippi Tennessee
delta in the northern Gulf of México (Xu e af., 2022). This
suggests potential delivery of flotsam from these rivers into
the Loop Current as it turned towards Cuba. However, for
a time at the start of the Late Miocene {11.5 9.5 Ma), strong
inflows from the Pacific Ocean into the Central American
Seaway blocked the Caribbean Current from reaching the
Gulf of México (Kirillova et al., 2019). Thereafter, progres-
sive shoaling of the Central American Seaway (Late
Miocene) eventually re-integrated and strengthened the
Caribbean Loop Current System (Kirillova e al, 2019;
Prabhat ¢ al., 2022).

III. SYNTHETIC ANALYSES

(1) Clustering analysis and bioregions

Our study area included all coastal drainages from the
Florida Peninsula to Venezuela, the Lesser Antilles, Greater
Antilles, Bahamas (excluding Bermuda), and Cayman
Islands. Our sampling unit was level-6 HydroBASINs
(Linke e al., 2019). Data sources for fish distributions were
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Greenfield & Thomerson (1997), Miller e af. (2005),
Smith & Bermingham (2005), Kihn-Pineda, Cano & Morales
(2006), Maldonado-Ocampo, Vari & Usma (2008),
Rodriguez-Olarte, Taphorn & Lobén-Cervia (2009), Mata-
moros, Schaefer & Kreiser (2009), Matamoros, Kreiser &
Schaefer (2012), Matamoros e al. (2015, 2016), and
DoNascimiento ¢ al. (2017). Data were also extracted from
Fishbase (Froese & Pauly, 2019). Nomenclature followed
Eschmeyer, Fricke & van der Laan (2022).

To delineate bicregions, we constructed a presence/
absence matrix of 1237 species (466 genera, 56 families), dis-
tributed among 96 level-6 HydreBASINS, and calculated a
distance matrix of Jaccard pairwise dissimilarities (‘beta.jtu’
command, ‘beta. pair’ function, R package beiapari; Baselga
et al., 2020). This method measures proporticnal replace-
ment of species between assemblages, uninfluenced by
species richness (Hattab et af., 2015). To produce a dendro-
gram of faunal similarity ameng hydrobasing, we used an
unweighted paired-group method with arithmetic mean
(UPGMA; ‘helust” function, R package siats; R Core
Team, 2021). To test how well the dendrogram maintained
pairwise distances in the matrix, we calculated a cophenetic
correlation [Farris, 1969 R package Vegan (Oksanen
et al., 2019)]. This measure ranges from 0 to 1, with values
>0.9 denoting excellent fit (Farris, 1969). The resulting den-
drogram (Fig. 1) was an excellent fit to the data matrix
(cophenetic correlation coefficient = 0.922).

We applied the Kelley Gardner Sutcliffe penalty func-
tion (KGS; ‘kgs’ function, R package mapire; White &
Gramacy, 2015) to derive a minimum KGS value indicating
the optimal number of clusters to maximise cohesiveness
within branches (Kelley, Gardner & Sutcliffe, 1996). The
KGS function indicated 11 as the optimal number of clusters
on the UPGMA dendrogram. However, the tree had nine
distinct branches, with five forks jointly positioned at the next
level of branching (Fig. 1) forcing us to choose between
14 and nine clusters. The 14-cluster scenario appeared to
over-split the tree into small regions and even the nine-cluster
scenario included two clusters with three or fewer HydroBA-
SINs. One of these (upper-middle Grijalva) is a faunally dis-
tinet subdrainage (Elfas ef ¢l 2020), geographically nested
within its sister branch, so we recognised this entire set of
branches as the Maya Terrane bioregion (Fig. 1). In the other
case, three HydroBASINs in western Panamd (Guariviara,
Sixaola, Changuinola) formed a distinet branch sister to an
adjacent region to the north. Rather than treat these western
Panamanian HydroBASINs as a separate bioregion, we
grouped them with their geographically contiguous sister
branch as the Chortis Block bioregion (Fig. 1). From these
considerations, we identified seven bioregions: (1) Northern
Gulf of México (NGM); () Western Gulf of México
(WGM); (si) Maya Terrane (MT); (i) Chortis Block (CB);
(v) Eastern Panaméd (EP); () Northern South America
(NSA, includes Lesser Antilles); and (si2) Greater Antilles
(GA; includes Bahamas and Cayman Islands, Fig. 1). To
assess statistical validity, we investigated faunal similarity
within and among branches using one-way analysis of
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sirnilarity (ANOSIM, ‘anosim’ function, zegan package in R;
Oksanen e al., 2019). The resulting R test statistic ranges
from 0 to 1 [R=0, hydrobasins are similar among and
within clusters; B = 1, hydrobasins within clusters are distinct
from those in other clusters (Clarke & Warwick, 1994]].
ANOSIM results indicated the seven bioregion clusters were
well differentiated (R = 0.78) and statistically different from
each other (P < 0.001).

We documented 65 freshwater fish species (six families) in
the GA bioregion {see online Supporting Information,
Appendix S1). Given that cyprinodontiforms dominated
the freshwater fish fauna in the GA (>90% of freshwater fish
species, see Fig. 2), we summarised the proportion of species
from this family of secondary freshwater fishes that are pre-
sent in each bioregion as a measure of compositional dissim-
ilarity. If immigration to the GA was random for freshwater
fishes, we would expect compositional similarity in propor-
tions among bioregions. The pattern present (Fig. 2) indicates
that the NSA and NGM bioregions each have <10% cypii-
nodontiforms, with proportions increasing further away from
either continent, reaching 50% in the MT bioregion.
Non-cyprinodontiform families from North America are
diminished in the WGM and MT bioregions because deserts
and mountains limit southward immigrations (Miller
etal., 2005; Rico etal., 2022). Non-cyprinodontiform families
from South America are diminished in the GB and MT bio-
regions due to barrier effects of the Isthmus of Panama and
former Central American Seaway (Matamoros ¢ al., 2015;
Bagley et al., 2018). Increased prevalence of cyprinodonti-
forms in the WGM, MT, and CB bioregions illustrates their
superior dispersal ability. As biotic and environmental filter-
ing can also block immigrants from becoming established
after an island is reached (Schrader ¢ o, 2021), cyprinodon-
tiform adaptations may not only increase dispersal potential,
but also facilitate establishment and persistence.

In comparison to a notable 50% cyprinodontiforms in the
MT bioregion, the freshwater fauna of the GA bioregion
exceeds 90% cyprinodontiforms (Fig. 2). This illustrates that
the GA bioregion was even more difficult to reach and pop-
ulate than the MT bioregion. Even Cichlidae, a prominent
family of secondary freshwater fishes in Middle America
(Matamoros ¢ al., 2015), evidently had limited capacity to
reach, persist, and diversify in the GA. Hence, the freshwater
fish fauna of the GA bioregion has exceptionally high compo-
sitional dissimilarity, in agreement with a hypothesis of long-
distance dispersal.

(2) Dispersal directions and minimum-
spanning tree

To identify possible routes to the GA, we used the coefficient
of dispersal direction (DD,; Legendre & Legendre, 1984).
The procedure makes four assumptions (Bachraty,
Legendre & Desbruye, 2009): () past dispersals leave
traces in modern fish assemblages; (#) dispersal is probable;
(111) dispersals occur only between neighbouring areas; and
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Fig. 2. Proportion of fish species by bioregion that is within the
order Cyprinodontiformes. Species numbers by bioregion are:
281, Northern Gulf of Meéxico (NGM); 125, Western Gulf of
México (WGM; 138, Maya Terrane (MT); 68, Greater
Antilles (GA); 95 Chortis Block {CB}; 65, Eastern Panama
{EP}; 572, Northern South America and Lesser Antilles (NSA],

(@) dispersals [ollow asymmetries, from areas with higher
richness (o areas with lower richness. We applied DDy,

2a (/7—1.‘)

DDy (Al - A)=———— ————
2(A1—A2) Qa+b+cat b+

where a is the number of genera shared hetween two regions;
b is the number of genera present in area 1 (Al) but not in
arca 2 {A2), and ¢ 1s the number of genera in A2 but not
in Al {we used the generic level to overcome the effect of
local endemism in the GA bioregion). The DDy cocthicient
determines similarity between neighbouring faunas (first
term in equation, Serensen index). Only faunas with taxa
in common can be linked by dispersal. The coefficient also
determines the direction ol asymmetry (second term in equa-
ton). In our analysis, il a genus immigrated from a mainland
bioregion (Al to the GA (A2), the DD value would be pos-
itive, whereas if immigration occurred in the reverse dirce-
tion (from A2 to Al), the DD value would be negative. For
cach DDy, we calculated the McNemar probability o verily
asymmetry between bioregions (Bachraty ef of., 2009; ‘bgdis-
persal” function, R package regan; Oksanen et al,, 2019). This
analysis indicated richness asymmetry was present between
the GA and surrounding bioregions (Fig. 3B).

We used the Holm Bonferroni secuential procedure to
determine statistical significance of dispersal directions

Yibnl Massip-Veloso and others

(Bachraty ef al, 2009). We used an alpha of 0.01 to identify
bioregions with significant asymmetries because at the genus
level, the GA bioregion has high faunal similarity to other
bioregions. We also generated a mimmum-spanning iree
(MST}  based on  Jaccard  similarity  (Legendre &
Legendre, 1998). Results were combined with information
from the DD, analysis to delineate faunal connections among
bioregions. Based on strength of asymmetry (Table 2), the
NGM, WGM, MT, CB, and NSA bioregions were hikely
source biorcgions (Fig. 3B).

(3) Ancestral-areas reconstruction

To reconstruct ancestral areas, we used published phyloge-
nics when available. The Lepisosteidac phylogeny was based
on a coalescent analysis of mitochondrial and nuclear genes
(Wright, David & Near, 2012). The Fundulidae phylogeny
was generated from a 152-gene matrix constructed from
RNA-scquence data for 16 speeics, combined with nuclear
RAGI and gl gene sequences for 32 species (Rodgers
etal., 2018). For Cichlidae, we used two topologies from Ilves,
Torti & Lépez-TFerndndez (2018), which showed different
posidons for Nandopsis of the GA, based on 415 exons for
139 species. Ilves o al. (2018) and Alda ¢ al. (2021} recom-
mended  use of both  topologies. The phylogeny  for
Poccilidac was bascd on Rezmck et al. (2017), which used
nuclear and mitochondrial loci for 293 taxa. However,
because Reznick e al. (2017} did not include Hispaniolan
Poecilia, we also conducted an analysis for Limia and
IHispaniolan Poectlta based on Weaver ¢f al. (2016a).

Due 1o lack of published phylogenies lor Cyprinodontidae
and Rivuhdae, we obtained eplh sequences [rom GenBank [or
24 specics of Rivulidae and 21 species of Cyprinodontidac.
These were aligned using the software Mega v.10.2
(Tamura e af., 2013). Ambiguities were coded as missing
dala. Bayesian inference analyses were performed using
MrBayes 3.2.7 on the alignmenis for cach family (Ronquist &
Hueclsenbeck, 2003). Markov chain Monte Carlo was run for
onc million generations for two independent runs. We
inspected the output for convergence and measured the aver-
age standard deviation of these runs untl that value was
<0.005, indicating the chains reached convergence.

We  uwsed  ancestral-character-state  reconstruction
[Cunningham, Omland & Oakley, 1998) (o determine likely
ancesiral arcas of taxa in cach phyvlogenctic tree (Pine
etal., 2012). Fach species was coded for its presence by biore-
gion and the procedure calculated possible ancestral arcas
for each node using parsimony in Mesquite 3.7, with minimum
area change for seven areas (Pirie ef al, 2012; Reznick
et al., 2017), Ancestral-arcas reconstructions indicated that

(Figure legend contuned from previous page.)

Fig. 1. Colour-coded beta diversity unweighted pair-group method using arithmetic averages (UPGMA]} dendrogram ol the

Caribbean Sea and Gulf of México basins depicting seven Ichthyological bioregions (1) Greater Antille:
. 14} Mava Terrane (M1, (5) Chortis Block (CB}, {6

Meéxico (NGM), (3) Western Gulf of México (WGM,
{7) Northern South America and Lesser Analles {NSA].

Binlugical Reviewes (20247 000-000 € 2024 Cambridge Philosophical Socicty.

A, (2) Northern Gulf of
) Eastern Panamd (EP),



Biogeagraphy of Greater Antillean freshwoater fishes

Gulf ream

Leopcinent O:111K
==

0,140 e
CuheanCrt

0084

288

WGM

Bdztzng NGM

3 2
2
- 134
P R )
1 i g/ = Species perlsland

Cub Hsp Jam PR Bl ooftotalspecies

110260 k76,162 kv 10991 ke 9.10%ker 260kt 13.980 kit

Bioregions
. Northern Gulf of México (NGM) . Eastern Panama (EP) . Chortis Block (CB)

@) Western Guif of México (WGM) (@ Maya Terrane (MT)

() Greater Antilles (GA)

. Northern South America & Lesser Antilles (NSA)

Fig. 3. (A} Regionalization of 96 level-6 HydroBASINs of the Gulf of México and Caribbean Sca in a model with seven bioregions
{see Tig. 1), Arrows indicate divection and magnitude (arrow size} of coefficients of dispersal direction (D3} from mainland to the

Greater Anulles {solid black lines

) and among continental bioregions {dashed red lines). Blue arrows indicate the marine currents

that flow through the region. (B) Minimum-spanning tree (MST, black arrows) among bioregions computed from Jaccard’s
similarity coefficients using genera. Significant DD, vectors (see Table 2] that are not MST links are also shown {grey arrows),
Jaccard’s values (7 for generic similarity are provided. Species richness and percentage of total species richness in Greater Antilles,
with island areas provided in the histogram at the bottom: Cub, Cuba; Hsp, Hispaniola; Bl, Bahamas lslands; Jam, Jamaica;

PR, Puerto Rico; CI, Gayman Islands.

[reshwater [ishes ol the GA descend [rom 16 or 17 immigra-
tions (see Section HL45. All adjacent bioregions poteniially
contributed mmigrants o the GA and each island group
within the GA bioregion harbours taxa from multiple ances-
tral areas, except lor Puerto Rico, which supports only one
species of [reshwater fish (Table 1)

Ividence from the UPGMA wee (Iig. 1) and MST
Fig. 3B) indicated that the fish [aunas are dillerentiated
among three meta-regions: North America (NGM, WGM),
Central America (MT, CB]), and South America (EP, NSA).
For an assessment of faunal filtering, we plotted the maxi-
mum number of immigrations from each meta-region to
each island group of the GA (Whittaker & Fernandez-
Palacios, 2007). Each meta-region contributed immigrants
to each island group (except Puerto Rico). This pattern
(Fig. 4} is counter to expectations of vicariance (Platick &
Nelson, 1978) and reveals a multi-way filtering effect, charac-
teristic of island faunas assembled through long-distance dis-
persal (Whitiaker & Ferniandez-Palacios, 2007).

(4) Immigration narrative

We reviewed phylogenetic, geological, and climatic litera-
ture, to interpret the succession of mmigrations while asses-
sing agreement  with  analytical findings.  Methods ol
inferpretation vary, so it is important to clarify our approach.

We consider divergence estimates (i.e. nodes) to document
timing ol geographical separation between sister lineages
(e.g. Weaver ¢/ al, 20164). Some studies have used inter-node
branch lengths to estimate separation timing (e.g. Reznick
el al., 2017}, but this implies that divergence preceded geo-
graphical separation, in contrast to the assurnption of vicari-
ance biogeography that geographical separation causes
divergence (Rosen, 1975; Plainick & Nelson, 1978). To sup-
port a vicarlance scenario, confidence limits of a divergence
estimate should overlap with the timing of barrier formation
(e.g. Alonso et al., 2012; Delsuc et al., 2019). Some studies appear
to dismiss confidence limits in favour of a landspan hypothesis,
despite incongruent timing {Rjﬁan ¢ al., 2013; Deler-Ilernan-
dez ¢t al, 2018; Cala-Riquelme et al., 2022}, but we used a stric-
ter approach. I'or any relerence cited, we use reported
divergence estimates, not inter-node lengths. It a confidence
estimate did not overlap in tme with timing of land separation,
we concluded that a reladon of phylogenetic divergence with
landspan disruption was improbable. Immigrations are nar-
rated below in chronelogical erder. For undated immigrations,
the order is tentative based on available information,

(a) Paleagene (66.0 23.0 Ma)
(i) Girardinus—Quintana. "The ancesiral area for Ghardimis—

Quintana (Pocedliidae) is ambiguous and could be the WGM,

Brstagcal Renens [2024) 000-000 © 2024 Cambridge Philosophical Society.
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Table 2. Results of coefficient of dispersal direction (DD} from
mainland to the Greater Antilles bioregions. A = McNemar
value, = McNemar probability adjusted with the Holm cor-
rection (#*¥* P < 0.0001).

Bioregions DD, M r
Northern Gult of México (NGM} 0.114 70 HEEE
Western Gulf of Méxica (WGM) 0.103 14 0.0001
Maya Terrane (MT) 0.140 30 ik
Chortis Block (GRB) 0.084 13 0.0003
Ilastern Panama (IiP) 0.000 8 0.0042
Northern South America & 0.083 178 ok

Lesser Antilles (NSA)

MT, EP, or NSA bloregions (Iig. 5). Although Girardinus
Quintana has the oldest divergence estimate available [for
freshwater fishes of the GA (Table 1), and the 95% credibility
intervals arc broad (50.7-22.3 Ma) and provisional (Reznick
¢t al., 2017), the divergence estimate greatly post-dates the
100-90 Ma Cretaceous vicariance scenario, in disagreement
with Doadrio et al. (2009). The credibility intervals do overlap
with the Oil glaciation, which technically supports the
GAARlandia hypothesis, in agreement with Ilrbek ef al
(2007) and Rewnick ¢f al. (2017). However, the imtervals also
overlap with other sca-level rises and falls (Fig. 6). The point
cstimate most closcly aligns with the Middle Focene Chmatic
Optinum, a time of sea-level rise. Without further informa-
tion, this immigration remains mysterious.

fir) Nandopsis.  Nandopsis (Cichlidac) represents one of only
two immigrations to the GA by non-cyprinodontiforms. A
recent divergence estimate [ﬁiéan et al., 2013) is too young
lor Cretaceous vicarance, i disagreement with Chakra-
barty (2006} and Chakrabarty & Albert (2011}, It is also
at least 4.0 Ma vyounger than the il glaciation
(GAARlandia), in disagreement with Rican ef af. (2013). At
the latest, post-glacial sea-level rise at 32.0 Ma (Miller
et al., 20204) would have disrupted GAARIandia (il'1( existed),
and this occurred at least 2.5 Ma before the estimated diver-
gence of Nandopsis (Fig. 6).

High salinity tolerances in Central American cichlids
and their presence in coastal and marine waters
(Oldfiele, 2007}, along with discovery of a Late Miocene
cichlid fossil in marine sediments of Costa Rica (Lucas
el af., 2017), suggest potental for oceanic dispersal, in agree-
ment with classifications ol cichlids as secondary [reshwater
fishes (Myers, 1938; Bianco & Nordlie, 2008} and
freshwater estuarine opportunists (Potter et al, 2013;
Whitfield, 20153). urther, a Cichlidae Fholidichihys sister
relationship (Eytan o el,, 2013) suggests the mos( recent com-
mon ancestor (MRCA) of Cichlidae was marine (Matschiner
et al., 2020). Divergence estimates and ancestral-area recon-
structions suggest that the MRCA of New World cichlids
reached South America from Africa, across the open ocean
(Lavoué, 2020y. Thus, New World cichlids likely descend

from an ocean-crossing ancestor.

Binlugical Reviewes (20247 000-000 € 2024 Cambridge Philosophical Socicty.
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8
N South America
I Central America
I North America
6

Maximun lineage origins (N)

Cub Hsp Jam PR Cl Bl
Island

Fig. 4. Maximum number of immigration events from each
meta-region for cach lineage of freshwater fish on each island
group of the Greater Antilles bioregion. Meta-regions: South
America (NSA, EP), Genwal America (GB, MT)}, North
America (WGM, NGM). Taxa with multiple possible ancesiral
arcas were counted for each continent that was a possible
ancestral area {l.e. taxa could be counted multple times).
Bioregions: GA, Greater Antilles; NGM, Northern Gulf of
Meéxico; WGM, Western Gulf of México; MT, Maya Terranc;
CB, Chorts Block; EP, Eastern Panama; NSA, Northermn
South America {includes Lesser Antilles). Gub, Cuba; Hsp,
Hispaniola; Jam, Jamaica; PR, Puerto Rico; CI, Gayman
Islands; Bl, Bahamas Island

The phylogenetic position of Nandopsis is uncertain (Ilves
et al., 2018) and trees used in this analysis (Fig. 7) indicate
different placements than in Rican  al (2013). Thus, the
applicability of the available divergence estimate is unclear.
Bascd on Rifan of al. {2013), we infor the Central American
cichlid lineages diverged no more than 35 Ma. Following
the Astral-IT topology (Tlves ¢£ al., 2018), Nandogpsis is the earli-
est diverging lineage from a clade that populated the CB,
suggesting the MRCOA was distributed among the NSA,
CB, and GA bioregions (Fig. 7). II' the MRCA inhabited
the subAndean river, ralis of vegetation discharged into the
Central American Scaway may have been carried, perhaps
within a plume of brackish water (Tagliacollo ¢ al, 2017),
into the Central American Seaway. In the Oligocene, the
seaway current Howed westward (Fraass ef al, 2019
(Fig. 8A). This would have transported the subAndean-river
plume towards the Pacific Occan, but Late Eocene narrow-
ing of the seaway as the Panama Arc collided with South
America (Montes ¢ af., 2012; McGirr et al., 2021) could have
increased the potential for landfall en reute (Tig. 8A). Once
established, the MRCA of CB cichlids potentially dispersed
along the Nicaragua Rise, which hosted continuous carbon-
ate banks and barrier reefs extending to Jamaica (Roth,
Droxler & Kameo, 2000; Mutti, Droxler & Cunningham.,
2003}, Previous studies suggest cichlids used this route in
one direction or another (Chakrabarty & Albert, 2011;
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Fig. 5. Final ancestral arcas analysis redrafted from Reznick ef al. (2017) for Poeciliidac (¢

. Northern South America & Lesser Antilles (NSA)

J. This trec 1s missing Hispaniolan Poccilia,

so an analysis redrafied from Weaver ef ol (20164) is provided for Antillecan Limia and FPrecifia (B). Not all distributions of South
American [reshwater fish species represented in the reconstruction are found in the NSA bioregion.

Rican ef al., 2013, 2016). In the Oligocene, most of Jamaica
was submerged (Gold o af, 2018), but Hispaniola and
Cuba (where NMandopsis occurs) were adjacent to the rise and
partly cmergent (Tturralde-Vinent, 2006), suggesting avail-
ability to cichlids (Fig. 8A). The carbonate banks on the
Nicaragua Rise began to founder (i.e. sink, collapse) in the
Late Oligocene, allowing the Caribbean Current to bisect
the Nicaragua Rise ~27 Ma (Mutu ¢ af., 2005), potentially

isolating Antillean populations from those on the CB,
congruent with the available divergence estimate for
Nandapsts (Ig. 6).

In comparison, [ollowing the STAR topology (Ig. 7),
Nandopsis is nested within South American cichlids, suggest-
ing dircct immigration to Hispaniola or Cuba from South
Amecrica. The present Nandopsis divergence estimate precedes
a period of current reversal in the Central American Seaway

Biolngical Reiees (2024) 000-000 © 2024 Cambridge Philosophical Society.
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Fig. 6. Estimates of immigration timing (Table 1] plotted on a timeline showing major oceanographic events (Miller ¢f al., 20204,5).
Immigrant li_uLagL\ {see Table 1 for more detail): Quintana—Girardinus = cormmon ancestor; Newdopsts = common ancestor; two
pussﬂ)lr: SCENAIOS Are giv en for Lime & Hlspdmuldn Pum[,:a — as Lumbmrd (asterisk) UI scp;n ate {carel] lmmigrations (see
Section 4.0 Gunbusia' = common ancestor ol Gumbusia melapl G. wrayi=G. ki s Gambusia™ = conumon ancestor of
Gambusia r’fﬂz{;ﬂfrru(w—{: fratclda; Gumbusia® = common dmr‘alm nr (rtm.ibmm manni—Ci. ./'m&lm (mmbmm = common ancestor of
Gambusta puntienlata—G. eaymanensis—G. ohigostcta; C) jmmm'{m = comunon ancestor of Cyprinodon bondi—C. michollsi-C. sp. Lake
Enviquillo; Cyprinodon” = Cyprinodon varicgatus; Kryptolebias’ = K. may s Ryptolebias” = K. hermaphioditus. For certain Gambusia,
lincages 1 and 2, only point estimates arc available (Reznick ef af., 2017). Other estimates include error bars indicating measurcs of
uncertainty provi ided in references (Haney et al., 2007; Reznick Ff al.,, 2017; Tatarenkov et al., 2017; Pérez-Miranda e al., 2020}
Warm periods with elevated sea levels are shown in yellow: EECO = Earlv Eocene climatic optimum (55,0 47.9 Maj,
MECO = Middle Eocene dimatic optimum (10,1 Ma}; EnECO = End Focene climatic optiommm (35,0 Ma} MMCO = Middle
Miocene climatic optimum {17.0-13.8 Maj; PCO = Pliocene climatic optimum {4.5 3.0 Ma). Glacial periods with exc
low sea levels are shown in grey: Uhgorene 1 (0il} 33.9-33.7 Ma; Oligocene 2 (02} 50.0 Ma; Miocene 1 (Mil} 23
MiddleLate Pleistocene 100 ka glacial cycles. Note that Oil gldcmnom l:orrf-spond in time with the GAARlandia hypothesis.
Rr:(,)]'ganisalinll ”r()('(‘all currents ih 5]]”\\-'“ i[l l?llll‘f: (7‘()5“]"‘, ()f l]’]l‘: (";l‘.("'giﬂ CIIH.]”"‘,I bySll“,"l \Jol 7 NT(I erﬁb\n’l(‘], 2002] [ll\( thgl‘ Ur
subAndean river into the Granada Basin {33,0-24.0 Ma; Wesselingh & TToorn, 201 1); collision of ]Jrlllnl”]rl arc with ‘st_)ulh America
125.0 Ma; Montes ef al., 2012); Gentral Amﬂurm .\rnnv.»ly {CAS) narrowing wl 5.0-13.0 Ma; Montes ¢ al., 2015}, note overlap in
time with the MMQGO); break in the Garibbean Current dne to Pacific V\nrﬂ inflow {11.5 9.5 Ma; Kirillova ef e, 2019), and
establishment of the Caribbean Current through the Pedro Channel (9.0 Ma; Kirillova et af,, 2019). Foundering of the Nicaragua
Rise ~27 Ma (Mutt ¢f al., 2005) 1s shown i red.

that temporarily allowed Pacilic inflow into the Caribbean,
~23 Ma (Fraass et al, 2019). This could have facilitated
northward transport of rafts from the subAndean river and
aligns in tme with the Mil sea-evel fall (Miller
el al., 2020a), which could have shortened distances [rom
South America to Hispaniola and Cuba. If future phyloge-
nics support the STAR topology, this scenario may descrve
further consideration, but will also require a younger diver-
gence estimate for strong support.

(i) Limia + Hispaniolan Poecilia.  Limia (Poeciliidae), with
all but one species in the GA, is sister to three Ilispaniolan

Binlugical Reviewes (20247 000-000 € 2024 Cambridge Philosophical Socicty.

species of Poecilia | P dominicensis, P. hispaniolana, P. elegans
(Palacios ¢t al., 2016; Weaver et al, 2016a)]. Our ancestral-
area reconstructions mdmate South America as the ancestral
area for this entre group (Iig. 3), implying direct immigra-
tion Lo the GA. This agrees with persisience ol sallwaler tol-
crance among Limig (Burgess & Franz, 1989; Haney &
Walsh, 2003, Weaver e al,, 20164). Although Weaver
etal. (2016a) found congruent timing of Linia divergence with
GAARlandia, other studies produced younger estimates
(Hrbek et afl., 2007; Reznick et al, 2017). The estimate
used here is provisional (Reznick ¢l al., 2017}, but suggests
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Heroini: Cichlidae
Astral-ll
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. Chortis Block (CB)
. Eastern Panama (EP)
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Amphilophus
Archocentrus
Panamius
Mayaheros
Parachromis
Amatitiania
Hypsophys
Neetroplus
Petenia
Chortiheros
Theraps
Chuco
Wajpamheros
Vigja
Herichthys
Thorichthys
Trichromis
Chiapaheros
Mesoheros
Narndopsis
Caquetaia
Heroina
Kronoheros
Australoheros
Tomocichia
Mesonauta

. Northern South America & Lesser Antilles (NSA)
O Greater Antilles (GA)

Fig. 7. Tinal ancestral area analysis redrafted from Tlves el «. (2018) for the Teroini tribe, Cichlidae. Trees were obtained using
ASTRAIAT {left) and STAR {right} species trees methods with multi-locus bootstrapping. The position of Antillean Nandopsis
changes radically depending on method. Asterisks denote weakly supported relationships. Not all distributions of South American
[reshwater fish species represented in the reconstruction are found in the NSA bioregion.

Oligo-Miocene oceanic immigration. Environmental factors
that could have enhanced wmmgration (Fig. 8B) mclude:
(1) Oligocene discharge from the subAndean river; (i) collision
of the Panamd Arc with South America, invigorating the
Caribbean Current; and (/) Mil sea-level fall, shortening travel
distance (Tig. 6). In addition, viviparity in Limia (Ilelmstetter
ef al, 2016) could increase rafling potential (Thiel &
Gutow, 2005},

It is uncertain whether L. feterandria of Venezuela arose
before or after establishment of Limiz in the Antilles. Either
hypothesis requires two immigrations. I the MRCA for the

entire  Limig—ITispaniolan  Paccilia clade  immigrated 1o
the Antilles, ancestral L. heferandria descends from an immi-
grant back to South America. Alicrnatively, if Hispaniolan
Poecilia immigrated first, Limia in South America possibly
diverged from Hispaniolan Poecilia in site and later immi-
grated to the GA, leaving L. heterandria behind. An
ancestral-areas analysis based on a phylogeny that
includes all taxa in this group may help resolve this
uncertainty.

fiz) Rivudus.  Murphy & Collier (1996) inferred, without
formal divergence estimates, that Antillean Rivulus
[Rivulidae) descend [rom imimmigrations occurring
80-70 Ma, leading them (o lavour Cretaceous vicariance,
This is questionable because not only was the dating
method informal but also Late Cretaccous immigration
implies that Antillean Rawius survived in proximity
to the bolide impact (see Section IL1). There is also
phylogenetic uncertainty as some reconstructions
resolve R. berovidesi R. cylindraceus (Cluba) and R. roloffi

(Hispaniola) as sister taxa, but others resolve them as inde-
pendent branches (Murphy, Thomerson & Collier, 1999).
Our analysis agrees with the latter scenario (Fig. 9), sug-
gesting separate immigrations to each island from NSA.
Rivulus hartii can undergo oceanic dispersal (Walter
et al., 2011} and exhibit egg diapause under harsh environ-
mental conditions (I'urness, 2016). Il ancestors ol Anlil-

lean Ruwlus shared similar adaptations, this could have
increased chances of oceanic immigration. Based on the
phvlogenetic positions of Antillean Rivulus (Fig. 9), we
speculate that both immigrations occurred in the Paleo-
gene (Table 1),

() Cubamchifys.  Cubanichihys [Cuba) and
C. prengelleyi (Jamaica) arc highly divergent (Lara of o, 2010},

cubensts

and Cubanichthys (Clubanichthyidac) may bhe paraphyletic
(Piller et al., 2022). Further, the phylogenetic position of
CGubarichthys varies among studies (Helmstetter ¢t al., 2016)
and the poorly known Ysselebins martae  a single specimen
from the Rio Magdalena delta, Colombia — may be related
(Huber, 2015). These uncertainties preclude detailed biogeo-
graphical assessment. The origins of Cubanichthys are
undated, but as the basal split within Cyprinodontidae was
23.8-184 Ma (Lchelle e al, 2005), C. cubensis and
G, pengelleyr presumably pre-date this. However, Jamaica
was not emergent until 25 Ma or later {James-Williamson,
Mitchell & Ramsook, 2014}, suggesting that C. pengelleyr 15
younger than 25 Ma but older than 18.4 Ma, leading us to
speculate  a  Late Oligocene Farly  Miocene origin
(Table 1). Ancestral area reconstruction indicates that
C. cubensis immigrated from the NGM bioregion (Iig. 10},

Brolagicel Rrreens [2024) 000000 © 2024 Cambridge Philosophical Society,
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Late Paleogene
35-23 Ma

Early Neogene
32.1-16.2 Ma

Fig. 8. Reconstructions of ocean currents {dashed green arrows; and immigrations to the Greater Antilles. (A] Late Paleogene
inunigration for Nandgpsis (Cichlidae) 29.4-23.2 Ma in four steps (a-d}: a, subAndean river discharges flotsam into Grenada Basin
{blue arrow}; b, flotsam transported west on Caribbean Current facilitating establishment in Central America; ¢, northward range
expansion along Garibbean coast (solid yellow arrow}; d, oceanic dispersal along northern Nicaragua Rise o Greater Antilles
{dotted yellow arrow). Base map reconstructs the region 3633 Ma {Ron Blakey, Deep Time Maps), (B) Inferred immigration
route {1, dotted vellow arrow; for Limgn + Hispaniolan Peecifin (Poeciliidae; 32.1-12.3 Ma, from northern South America to
Hispaniola. It is possible only Peecilia made the first immigration and Limie made a second immigration 22.8 16.2 Ma, Base map
reconsructs the region 22-19 Ma (Ron Blakey, Deep Time Maps). See Section ITL4.a.4 and &t for details,

bul this result is lentative given uncertain phylogenetic
placement.

(b) Neogene (23.0-2.6 Ma)

fi) Gambusia. Reznick ef af. (2017) identified four instances
of Gambusia (Poccilndac) reaching Caribbean islands. Vivi-
parity likely provided an advantage for raft immigrations.
The earliest immigration established G. melaplewra—G. wrayi—
G. hispaniolae of Jamaica and Hispaniola. Ancestral areas for
this lineage could be the WGM or MT bioregions (I'ig. 5).

Binlygieal Reseros (20247 000-000 € 2024 Cambridge Philosophical Society,

Trom 11.5-9.5 Ma, a window ol time congruent with diver-
gence of this lineage (Fig. 6), inflow from the Pacific Ocean
blocked the Garibbean Clurrent, and offshore currents from
the M1 bioregion were directed toward the GA (Kirillova
elal, 2019). The MRCA potentially reached Jamaica in step-
wise fashion along the northern Nicaragua Rise (Fig. 11A),
where remmant carbonate banks and barmer reefs persisted
Roth et af., 2000; Mutti ef af., 2005).

Flow of the Caribbean Loop Current resumed through
the Pedro and Yucatin channels ~9.0 Ma (Kirillova

el al., 2019) and at ~8.7 Ma the G. punciale species group is
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Fundulidae

Lueania goodei
Lucania parva
Lucania interioris
Fundulus persimilis
Fundulus similis

O Fundulus jenkinsi

@ Fundulus grandis

Leptolucania ommata  Rivulidae

Austrofundulus transilis
Austrofundulus limnaeus
Rachovia maculipinnis
Gnatholebias zonatus
Anablepsoides hartii
Anablepsoides deltaphilus
Cynodonichthys fenuis
Cynodonichthys brunneus

Fun grandissimus Cynodonichthys fuscolineatus
Fundulus stellifer Cynodonichthys isthmensis
Fur gg:{;g(tjutﬁs Cynodonichthys magdalenae
) Fun. hrysc Rivulus roloffi
i Rivulus cylindraceus
F nofatus i
§ i s ps
Fundulus lineolatus Kryptolebias sp. nuova
@ NeM Fundulus escambiae @NeMm @FP Kryptolebias ocellatus
@ waem ~© Fundulus nofti @ wem @ nsA Kryptolebias gracilis
@wT * @1 O GA Kryptolebias brasiliensis
Oea @cs Atlantirivulus santensis
Bioregions

Q Northern Gulf of México (NGM)
. Western Gulf México (WGM)
. Maya Terrane (MT)

. Chortis Block (CB)
. Eastern Panama (EP)

O Greater Antilles (GA)

. Northern South America & Lesser Antilles (NSA)

Fig. 9. T'inal ancestral area state analysis redrafied from the phylogeny of Ghedoti & Davis (2017) for Tundulidae (left) and our

constructed phylogeny for Rivulidae {right;, Not all distributions
reconstruction are found in the NSA bioregion,

Lepisosteidae Cyprinodontidae
Altractosteus tropicus
Atractosteus tristoechus
Atractosteus spatula O
Lepisosteus oculatus 0):

Lepisosteus platyrhincus
Lepisosteus osseus

of South Arerican freshwater fish species represented in the

Cyprinodon bifasciatus
Cyprinodon atrorus
Cyprinodon pachycephalus
Cyprinodon eximius
Cyprinodon macrolepis
Cyprinodon pecosensis
Cyprinodon bovinus
Cyprinodon elegans

D Cyprinodon rubrofluviatilis
Cyprinodon dearborni
Cyprinodon variegatus
Cyprinodon tularosa

D Lepisosteus platostomus O Cyprinodon bondi
NGM cB Cyprinodon artifrons
wem GA * Cyprinodon alvarezi
MT Cyprinodon veronicae
® @nem Megupsilon aporus
Q@ wem Cualac tessellatus
@wmr Q Jordanella floridae
@ NsA @ Floridichthys carpio
(@13 O Cubanichthys cubensis
Bioregions

O Northern Gulf of Mexico (NGM) . Chortis Block (CB)
. Western Gulf of Mexico (WGM)

. Maya Terrane (MT)

O Greater Antilles (GA)

. Eastern Panama (EP)

. Northern South America & Lesser Antilles (NSA)

Fig. 10. Final ancestral area state analysis based on the topology of Wright et af. (2012} for Lepisosteidae (left) and our constructed

phylogeny for Gyprinodonticae (right).

estimated to have populated Cuba from the WGM biore-
gion (Figs 5 and 6). At this time, the ancestral rios Grande
and San Fernando extended to the Sierra Madre Oriental
{Snedden & Galloway, 2019}, which hosted tropical
deciduous forests (Pound ef al., 2011). These rivers poten-
tally discharged rafls ol vegetation into an ollshore
current, which joined the Loop Current where it turned
towards Cuba (Sanvicente-Anorve e al, 2011 Xu
et al., 2022) (Fig. 11B). Recent immigration of
G. rlazophorae — a member of this group — from Cuba to

Florida [Garcia-Machado ¢t al., 2020) is consistent with a
history of oceanic dispersal.

Subsequently, the MRCA of Gambusia nanni—G. fubbsi
populated the Bahamas 8.5 2.8 Ma (Reznick ef af, 2017).
Our analysis identifies the MT bioregion as the ancestral
area [Fig. 5) theoretically s the Loop Current (Iig. 12A).
Later sall, the G. punticilata—G. caymanensis—G. oligosticla line-
age populated the GA 5.4-1.7 Ma (Reznick e al., 2017),
likely also from the MT bioregion (Fig. 5. This lincage
inhabits Cuba, Jamaica, and the Cayman Islands, suggesting

Biolngical Reiees (2024) 000-000 © 2024 Cambridge Philosophical Society.
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Neogene 11.5-9.5 Ma

Fig. 11. Reconstructions of ocean currents (dashed green arrows) and immigrations to the Greater Antilles. (A} Common ancestor of
Gambusta melaplenra—G. wrayi=G. hispamolge [Poeciliidae) immigrates from the Maya Terrane to the Greater Antilles ~10.5 Ma
{1, dotted yellow arrow} when currents from the Pacific Ocean flowed in this direction. (B} Inferred immigration route {1, dotted
yellow arrow) for Gambusia punctata species group {Poeciliidae) ~8.7 Ma, from the western Gulf Coast to Cuba after the Loop
Current re-established. Both base maps reconstruct the region 12-8 Ma (Ron Blakey, Deep Time Maps;, See Section 111.4.51 for

details.

immigration through the Caribbean Sea as proposed for
G. melapleura G. wrayi- G, hispaniolae. However, divergence tim-
ing corresponds with the Pliocene Chmatic Oplimum
(Fig. 6), a period of high sea level (Miller ef al., 20204}, and
post-dates establishment of the Canbbean—Loop Current
through the Pedro Channel (Kirillova et af., 2019), suggesting
instead that immigration was wie the Toop Current
(Fig. 12A).

fir) Atractostens.  Albractostens  spatula (sister 1o Cuban
A. tristoechus, Lepisosteidac) is salt tolerant {(Grande, 2010;
Echelle & Grande, 2014), sometimes found on the ocean side
of barrier islands (Suttkus, 1963) or in the open ocean
(Gunter, 1942). Although A#ractostens attaches eggs to vegeta-
tion, larvae and small juveniles have low salt tolerance
(Echelle & Grande, 2014}, suggesting that larger juveniles

Binlygieal Reseros (20247 000-000 € 2024 Cambridge Philosophical Society,

or adults immigrated to Cuba. There is no divergence esti-
mate for 4. tristoechus. Wiley (1 976) hypothesised that a shared
biogeographical pattern with Gambusta suggested shared tum-
ing. Our analysis identified the NGM bioregion as the ances-
tral area for A, frsteechus (Fig. 10}, which contrasts with
Gambusia that immigrated from further west. Fossil evidence
of Atractostees on the Florida Peninsula in the Pleistocene
(Hay, 1919; Grande, 2010} opens the possibility that the
genus dispersed across the Straits of Florida and persisted
in Cuba while disappearing from southern Flonda, I
Atractosteus inhabited the Florida Peninsula in the Late
MiocenePliocene, the Great Floridian River, which
discharged into the Straits of Florida (Missimer &
Maliva, 2017), might have facilitated immigration, as
hypothesised [or Trachemnys turlles (Loagstrom ¢f al., 2022).
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Late Neogene-Early Quaternary
8.5-1.7 Ma

600 Mi
1000 km

Late Quaternary
0.8 Ma—-Recent

Fig. 12. Reconsiructions of ocean currents (dashed green arrows) and immigrations to the Greater Antilles. (A} {1} Gommon ancestor
ol Gambusit manni—G. hubbsi (Pocciliidac) 1 lmlmgrdlcs fmm Maya Terrane to Bahamas 8.5-2.8 Ma (dotted yellow arrow). {2) Common
ancestor of Gambusia punticulata—G. ca i5—Cr. oligosticte (Poeciliidae} immigrates to Gxeatex Antilles from l\li\’a Terrane
3.4-1.7 Ma {dotted yellow arrow). (3) Common ancestor of Antillean Cyprnodon {Cyprinodontidae) immigrates from Gulf of
México to the Hast Coast of North America, Bahamas, and Hispaniola 2.2-1.7 Ma {dotted orange arrows). Base map reconstructs
the region 6—4 Ma (Ron Blakey, Deep '1'ime Maps). (B) (1} Cuprinodon vartegatus species complex [Cyprinodontidae) immigrates from
Florida Peninsula throughout Bahamas and Greater Antilles 0.8 0.1 Ma {dotted orange arvows). (2; Anpieldias mamumatus
{Rivulidae) immigrates from Maya Terrane to Cuba, Florida Peninsula, and Bahamas 0.6 0.2 Ma (dotted vellow arrows).
(3 Kiyptolebias henmaphroditus (Rivulidae) immigrates along Lesser Antilles to the Greater Antilles and Bahamas as well as along the
South American coast to the Isthmus of Panama 0.6 0.2 Ma (dotted light green arrows). (1) Fundulus grandis (Fundulidae}
immigrates from Florida Peninsula to Cuba, via Cay Sal Bank, during the Last Glacial Maximum {dotted red arrow). Base map
reconstructs the region at the Last Glacial Maximum 15-12 ka (Ron Blakey, Deep Time Maps). See Section L4.¢ for details.

16} Quaternary 2.6 Ma to present) (2006) hypothesised immigration occurred during sea-level

G} Cyprinodon.  Hispaniolan Gyprinadon bondi C. nichollsi C. falls, several L.)f \1-'}.1'1(;]1 occurred in this pcri(.)q {Miller
sp. Lake Enriquillo separated from North American relatives ¢ @., 2020a). Hispaniolan pupfish belong to a maritime clade
in the Larly Pleistocene (Ilaney ¢ af., 2007). Lchelle ¢ al. that ranges throughout the NGM, WGM, NSA, and GA

Brolagicel Rrreens [2024) 000000 © 2024 Cambridge Philosophical Society,
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bioregions {Echelle ¢ al., 2005, 2006). Our reconstruction
identifies the WGM as the ancestral area (Fig. 10}, but phylo-
geography indicates Atlantic Coast populations are the clos-
est relatives to Hispaniolan endemics (Echelle e al., 2006).
This discrepancy reveals a limitation of ancestral-areas anal-
ysis. The maritime clade includes several disjunct peripheral
isolates (Lozano-Vilano & Contreras-Balderas, 1999; Echelle
e al., 2006; Haney, Turer & Rand, 2009; Brix &
Grosell, 2013): C. #wlarosa (WGM Chihuahuan Desert),
C. bobmillerr WGM Coastal Plain), C. dearborni (NSA),
C. bondi C. nichollsi C. sp. Lake Enriquillo (Hispaniola), and
C. variegatus hubbst (NGM Florida Peninsula). Peripheral iso-
lates diverge separately from the widespread stem lineage,
not from each other, confounding ancestral-areas analysis.
Based on phylogeography, we infer the ancestor of Hispanio-
lan  Cyprinodon emigrated from the Florida Peninsula
(Fig. 12A).

Cyprinodon variegaius is a widespread, euryhaline species,
inhabiting the NGM, WGM, NSA, and GA bioregions
(Fig. 10). It is widespread among Caribbean Islands (Smith,
Rodriguez & Lydeard, 1990) and may include C. Aiguey of
Hispanicla (Echelle & af., 2006; Haney ¢ 4., 2007). Initial irmemi-
gration to the GA at 0.8 0.4 Ma was likely associated with
sea-level falls (Echelle ez al., 2006; Haney et al., 2007). Phylogeo-
graphic evidence indicates there has been widespread gene flow
throughout the GA and Florida Peninsula (Echelle ¢ al., 2006;
Richards e af, 2021) and the lineage is now widespread
(Fig. 12B). Dramatic sea-level falls of the Middle-Late Pleisto-
cene may have facilitated immigrations (Fig. 6).

() Epypwolebias. Two species of Epypiolebias (Rivulidae)
inhabit the GA (Berbel-Filho e al, 2022) (Fig. 9). Cuban
and Bahaman K. marmoraius belong to a lineage also present
on the Florida Peninsula and Florida Keys. Genetic evidence
indicates K. marmoratus  conducts oceanic  dispersal
(Tatarenkov ¢ al, 2012, 2015). Potential for adhesive
embryos to survive ocean salinity attached to flotsam and
the ability of a single selfing individual to found a new popu-
lation likely enhance potential for oceanic dispersal
(Tatarenkov ¢ al., 2017). Ability of juveniles and adults to
survive out of water may also be advantageous (Turko &
Wright, 2015). In any case, the Florida Cuba Bahamas lin-
eage of K. mapmoratus diverged from MT CB populations
0.6 0.2 Ma (Tatarenkov et al, 2017), a time of intense, peri-
odic glaciation and attendant sea-level fluctuation (Fig. 6).
The Loop Current is truncated during glacial periods, flow-
ing more directly from the Yucatin Channel into the Straits
of Florida (Arellano-Torres, Amezcua-Montiel & Casas-
Ortiz, 2023), which could have complemented sea-level falls
in reducing travel distance (Fig. 12B).

Kypptolebias hermaphyoditus inhabits the GA, NSA, EP, and
CB bioregions (Fig. 9). Island immigration is dated to
0.5 0.1 Ma (Tatarenkov e «l, 2017). This species has a
unique distribution pattern including the Lesser Antilles
and Puerto Rico (Berbel-Filho e al., 2022), suggesting dis-
persal zia the Antilles Current (Fig. 12B), as observed in juve-
nile leatherback turtles Dermochelys  coriacea {Gaspar
et al., 2022). However, a population of Kl hermaphroditus in

Bivlogical Reviews (2024) 000-000 © 2024 Cambridge Philosephical Seciety.
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EP OB bioregions indicates the species also either dispersed
va the Caribbean Current to the Panama Columbia Gyre
or along the northern coast of South America (Fig. 12B).

(i) Fundubus. Fundulus grandis (Fundulidae) inhabits the
WGM, NGM, and GA bioregions {Fig. 9). Southern Florida
and Cuban populations are described as F. grandis saguamis
(Rivas, 1948; Relyea, 1983), but molecular evidence refutes
this hypothesis for Floridian populations (Duggins,
Relyea & Karlin, 1989), casting doubt on the status of
Cuban populations. Glaciations pushed F. grandis south into
disjunet climatic refugia, one in the WGM bioregion and
another on the Florida Peninsula (Williams, Brown &
Crawford, 2008). Ancestral-area reconstruction indicates
either lineage could have immigrated to Cuba (Fig. 9). Nev-
ertheless, proximity and morphology imply F. grandis reached
Cuba from Florida (Relyea, 1983; Rivas, 1986). Rivas {1948)
suggested Cay Sal Bank could have been a stepping stone
(Fig. 12B). Consistent with this hypothesis, the 6000 km?
bank was 99% exposed 11 ka (Purkis e al, 2014). Like
C. variegatus, F. grandis speciates wa peripheral isolation
(Garcia-Ramirez, Contreras-Balderas & Lozano-Vilano,
2006, Garcfa-Ramirez, Lozano-Vilano & de la Maza
Benignos, 2021). Phylogeographic study is needed to determine
the taxonomy and ancestral area of Cuban F. grandss.

(d) Summagy discussion

Cyprinodontiformes dominates the GA freshwater fish fauna
in immigration events {15 out of 17 possible) and species rich-
ness (Fig. 2). Evidence indicates Cyprinodontiformes immi-
grated sequentially (albeit rarely) and from various
bioregions. This fits the dispersal paradigm, that organisms
better adapted for the challenges of oceanic dispersal, popu-
lation establishment, and population persistence are most
likely to accomplish it. We document a maximum of 15 cypri-
nodontiform immigrations within the last 51 million yeaxs,
one immigration every 3.4 million years on average
(although widespread species with evidence of gene flow
across the GA and among neighbouring bioregions may have
made more frequent immigrations). During this 51-million-
year period, cichlids accomplished one immigration, possibly
aided by the Nicaragua Rise before it foundered. Gars
(Lepisosteidae) also appear to have accomplished just one
immigration, possibly across the relatively narrow Straits of
Florida. If any other group of fishes ever accomplished an
immigration, descendants were evidently extirpated. This
pattern is diametrically opposed to that expected in vicariant
speciation (Platnick & Nelson, 1978).

Due to the fact that readers may conclude we are biased
defenders of long-distance dispersal, we feel the need to state
that this untrue. In this study, immigrations by cichlids and
G. melaplewra G. wrayt G. hispaniolae could be classified as a
sort of vicariance if progenitors had contiguous distributions
along the northern Nicaragua Rise when the Caribbean
Loop current was absent. In each case, establishment of the
current across the Nicaragua Rise may have subdivided
populations between Central America and the GA. In any
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case, we view dispersal and vicariance as complementary.
Vicariance occurs as barriers form, cross-barrier dispersal is
required after barriers are formed. The longer a barrier
exists, the more time there is for cross-barrier dispersal to
happen and, at the same time, any original, vicariant assem-
blage may disintegrate zia extinction or shifting distributions.
The antiquity of dispersal barriers surrounding the GA cre-
ates a scenario potentially skewed toward long-distance dis-
persal, even if there were Late Cretaceous and Early
Oligocene freshwater connections.

Several authors have argued that rafts of vegetation
discharged from large tropical rivers can facilitate
overseas dispersal (Hedges, 2006; O’Dea e al, 2016; Ali,
Fritz & Vargas-Ramirez, 2021). Large rafts occur episodi-
cally and their dispersal may require strong winds or currents
{Thiel & Haye, 2006). Although rare, favourable conditions
appear sometimes to align along potential dispersal routes
{Measey ¢ al., 2007; Balaguera-Reina et al., 2021). Relevant
examples in the Caribbean include freshwater turtles, snakes,
and crocodilians (Charles, 2013; Brown et of., 2021). There
appears to have been little (if any) observation of freshwater
fishes associated with rafts in the ocean (Thiel &
Gutow, 2005), yet within fresh waters, diverse fish assem-
blages disperse with rafts (Schiesari e af., 2003; Bulla
¢t al., 2011; Dias et al., 2011). It seems likely that rafts dis-
charged to the sea sometimes retain freshwater fishes or their
propagules. If so, species that tolerate saltwater and harsh
conditions should be most likely to persist. If a raft makes
landfall, associated fishes could disperse along shore rather
than being beached with the raft. If present when a raft is dis-
covered, small-bodied fishes might be inconspicucus to
observers or presumed native. Seagrass beds, salt marshes,
macroalgal belts, and mangroves produce floating substrata
that promote frequent rafting (Thiel & Haye, 2006).
Freshwater fishes that occur broadly across the GA and
adjacent bioregions (C. vartegatus, F. grandis, G. rhizophoyae,
K. marmoratus, K. hermaphyoditus) occupy these habitats
(Nordlie, 2006; Taylor, 2012; Lozano-Vilano & de la
Maza-Benignos, 2017), which could help account for their
broad distributions and documented gene flow across ocean
gaps. This area is ripe for future research.

Rivas (1986) argued that a comprehensive explanation for
the biogeography of Antillean freshwater fishes should
account for the depauperate freshwater fish fauna on Puerto
Rico. Furness, Reznick & Avise (2016) delineated a cut-off in
island size (4728 ki), below which extinction dotninates
community dynamics. Puerto Rico at 8896 km® is well
above their threshold and is integral within the hypothesised
GAARlandia landspan (Iturralde-Vinent & MacPhee, 1999,
2023; Iturralde-Vinent, 2006) and GrANoLA land mass
(Philippon ¢ af., 2020), implying these hypotheses are irrele-
vant for freshwater fishes. Studies to explain the lack of fresh-
water fishes on Puerto Rico could be informative for
understanding freshwater fish immigration. One possibility
is that Puerto Rico is relatively remote from other bioregions
except NSA and is isolated from that bioregion by the Caxib-
bean Current, which flows westward, away from Puerto
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Rico. The one species inhabiting Puerto Rico,
K. hermaphrodis, also inhabits the Lesser Antilles (Berbel-
Filho et al., 2022), suggesting it dispersed along the Antillean
Current from north-eastern South America, a pattern seen in
juvenile sea turtles (Gaspar ez al., 2022), but not in other fregh-
water fishes.

IV. GONCLUSIONS

(1) Collectively, strong compesitional disharmony, multi-
way filtering of immigrants from diverse ancestral areas,
and correspondence between phylogenetic and geological
evidence support dispersal (not vicariance) as the mode of
immigration for freshwater fishes of the Greater Antilles.
Although not all immigrations are well understood due to
limited information, several align with conditions that could
have facilitated oceanic dispersal and only one (Girardinus
Quintend) tentatively aligns with a landspan (GAARlandia),
but the ancestral area of this group is uncertain. Of undated
immigrations, only those for Cluban and Hispaniolan Rivulus
are likely to bear on landspan hypotheses, because Rivulus is
the only undated group with South America as its ancestral
area. Thus, although we expect future research to revise
these findings, it seems unlikely that a distinct pattern of land-
span dispersal will emerge.

(2) The GAARlandia hypothesis was proposed for terrestrial
mammals (Iturralde-Vinent & MacPhee, 1999). Without evi-
dence for freshwater connections along the proposed land-
span and following the conclusion that this landspan
{if present) was a filter barrier, open to organisms with rela-
tively strong  dispersal  ability (Iturralde-Vinent &
MacPhee, 2023), this hypothesis has limited implications
for freshwater fishes, which disperse poorly across ocean gaps
(Whittaker & Ferndndez-Palacios, 2007).

(3) Physical and biological phenomena are integrative and
interactive. As an example, we propose oceanic dispersal by
freshwater fishes to the Greater Antilles relied on physical
processes such as those producing rafts of vegetation (storms,
floods) and delivering rafts to islands (ocean currents) along
with biological factors {salinity tolerance, viviparity) to estab-
lish island populations. This is not a rejection of geology as
important within biogeography, but a recognition that phys-
ical processes are more diverse than just plate tectonics and
living things are not entirely passive (they struggle to exist).
4) Despite a conclusion that dispersal is the mostly likely
mode of immigration for Antillean freshwater fishes, this does
not imply that oceanic dispersal is common or even likely. All
evidence is consistent with its rarity over millions of years,
even for better-adapted fishes under relatively favourable
conditions. Nonetheless, hypotheses of dispersal need not
be more ambiguous than those of vicariance. Reasoned pre-
dictions can be made regarding which taxa are most likely to
disperse successfully, based on biclogical evidence. Physical
conditions likely to favour dispersal can also be predicted
and investigated. Studies in phylogeography can be

Bislogical Reviews (2024) 000-000 © 2024 Cambridge Philosephical Society.
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particularly useful in this regard, when paired with
biocgeographic scenarios based on physical evidence. Studies
of dispersal patterns in widespread taxa (which are mcreas-
ingly plausible given emerging technologies) could also be
highly informative.
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CAPITULO Il

Patrones geograficos de la riqueza de especies de peces

marinos en el Gran Caribe

Introduccion

La pregunta sobre el numero real de especies vivas en el Planeta ha intrigado a los
cientificos por mas de dos siglos (IUCN, 2011), pero sigue sin respuesta hasta
nuestros dias. Los patrones de la diversidad bioldgica varian en el tiempo y el
espacio, pero esta no se distribuye de manera aleatoria en la Tierra (Witman &
Kaustuv, 2009). Un rasgo aparentemente general, en muchos taxones, es la
tendencia a aumentar la riqueza de especies desde los polos hacia el Ecuador. La
mayor biodiversidad se encuentra en las regiones tropicales a lo largo del Planeta
(Myers, Mittermeier, Da Fonseca, & Kent, 2000; Trew & Maclean, 2021). El patrén
latitudinal de riqueza de especies constituye quizas la mas antigua observacion de
la biodiversidad, y ha sido documentado por los ecologos desde hace dos siglos
(Lomolino, 2020; J. D. Witman & Kaustuv, 2009). El patrén latitudinal de riqueza de
especies depende de la escala espacial a la que se analice (Arrhenius, 1921;
Rahbek, 2005), en tanto no es conocido para amplios grupos biolégicos en la
actualidad, incluyendo vertebrados y plantas (Jetz, McPherson, & Guralnick, 2012;
Oliveira, Alves, Landim, & Gouveia, 2021; Stropp et al., 2016). Dos de los principales
problemas que existen para poder comprender la variacion geografica de la riqueza
de especies se encuentran definidos como: (i)- el déficit de conocimiento de tipo
Linneano (la dificultad de conocer la cantidad de especies no descritas que habitan
un area determinada), y (ii)- el déficit de conocimiento de tipo Wallaceano (la
dificultad para conocer la distribucidn geografica de las especies) (Lomolino, 2020;
J. D. Witman & Kaustuv, 2009).

Los océanos representan hasta el 71% de la superficie terrestre (Costello &
Chaudhary, 2017) y albergan una biodiversidad excepcional (Fraser & Currie, 1997);
sin embargo, sélo el 16% del total de especies actualmente descritas se encuentran

en ellos (Costello & Chaudhary, 2017), hecho que demuestra lo poco conocidas que



son las especies de este medio. En los océanos, los patrones de riqueza de
especies han sido relacionados con algunas de las variables que, coincidentemente,
inciden en los patrones de riqueza de especies en el dominio terrestre, siendo la
temperatura promedio una de las mas frecuentes (Currie, 1991; Fraser & Currie,
1996, 1997). Esto bajo el entendido de que la riqueza de especies de una region es
funcién de la cantidad de energia promedio disponible (Currie, 1991; Hutchinson,
1959). En el medio acuatico salino, las barreras fisicas a la dispersion de los
organismos son débiles o casi inexistentes, lo que ocasiona una continuidad de
habitats a lo largo de enormes distancias, a diferencia del medio terrestre (Briggs,
1995). Por otra parte, muchos organismos acuaticos presentan etapas larvales con
caracteristicas que les permiten dispersarse por habitats pelagicos, diferentes a los
habitats de su etapa adulta (Briggs, 1995; Claro, Lindeman, & Parenti, 2014; Witman
& Kaustuv, 2009). Ademas, existen corrientes marinas transoceanicas y los
fendmenos climatolégicos que inciden en las anteriores influyen en la enorme
variacion temporal y espacial de los patrones de riqueza de especies marinas
(Lessios & Robertson, 2006; J. D. Witman & Kaustuv, 2009).

Los peces marinos presentan una gran diversidad (Costello & Chaudhary, 2017)
con unas 19,973 especies reconocidas (WoRMS Editorial Board, 2024). Existen
mayor cantidad de especies de peces marinos que de cualquier otro grupo de
vertebrados (Reynolds, Dulvy, Goodwin, & Hutchings, 2005). Los peces marinos
son suficientemente diversos en cuanto a morfologia, fisiologia, habitat, dieta y
estrategias de reproduccion (Helfman, Collette, Facey, & Bowen, 2009). La mayor
diversidad puede ser encontrada a lo largo de las plataformas continentales y en
arrecifes coralinos (Leidy & Moyle, 1997). Constituyen una fraccién importante de la
biomasa de los ecosistemas marinos (Jennings et al., 2008) y, su contribucion al
funcionamiento de los ecosistemas acuaticos, asi como a la complacencia humana
como recurso comestible, resultan imprescindibles para el bienestar econémico y
social de millones de habitantes de las zonas costeras del Planeta (Craig, 2015;
Hughes, 2015).



La macroecologia es una rama de la Ecologia relativamente nueva que favorece el
analisis a grandes escalas espaciales de los patrones de riqueza de especies. Esto
permite descomponer las lagunas de conocimiento en carencias linneanas y
wallaceanas. Los acercamientos macroecologicos a los patrones de diversidad de
organismos marinos son poco frecuentes comparados con los que se enfocan en el
ambiente terrestre (Witman & Kaustuv, 2009b) debido tal vez, a su definicion como
una perspectiva basada en analisis a escala continental de la biota terrestre (Brown,
1995; Brown & Maurer, 1989). Sin embargo, varios trabajos con diferentes taxones
han sido publicados en los ultimos afos, develando una muy necesaria tendencia
en la descripcidn de patrones macroecolégicos en el dominio oceanico (Chaudhary,
Saeedi, & Costello, 2016, 2017; Menegotto & Rangel, 2018).

Los patrones de riqueza de especies pueden presentar autocorrelacion espacial
debido a los procesos de dispersion de las poblaciones ya que la distribucion de las
distintas especies se extiende por sitios adyacentes, lo que hace que las zonas
cercanas sean mas parecidas entre si en cuanto a composicién y riqueza de
especies de lo que cabria esperar por azar (Alves et al., 2020). A menudo dichos
patrones se encuentran correlacionados con variables ambientales, que también
presentan su porcentaje de autocorrelacion espacial (Alves et al., 2020; Alves, Diniz-
Filho, da Silva e Souza, Gouveia, & Villalobos, 2018; Oliveira et al., 2021).

Los primeros acercamientos a la relacion entre los patrones de riqueza de especies
y el ambiente se basaron en técnicas de regresion como minimos cuadrados
ordinarios (OLS), sin embargo, nuevas técnicas que tienen en cuenta la
autocorrelacion espacial y la seleccion del modelo que mejor se ajusta, han sido
incorporadas. Estos enfoques basados en la regresion estan disefiados para
evaluar el poder predictivo de un modelo, mas que su poder explicativo. O sea, se
eligen variables (0 modelos) que se espera que predigan mejor la riqueza de
especies en lugares no muestreados dentro de la regidon analizada (Clarke, 2009;
Witman & Kaustuv, 2009b).

El patrén latitudinal de la riqueza de especies de peces marinos en el Gran Caribe

y su relacion con las variables ambientales permanece como una incognita. Existe



una clara necesidad de realizar este tipo de analisis, ya que comprender el papel
del ambiente en la determinacién de los limites de distribucion de las especies
marinas o del nimero de especies, no soélo es importante para entender las causas
del gradiente de diversidad latitudinal, sino también para predecir como volveran a
responder estas especies al cambio climatico(Witman & Kaustuv, 2009b).

Ademas, a pesar del enorme interés comercial, ludico y alimenticio que ostentan los
peces marinos, amplias zonas del Gran Caribe presentan serias lagunas de
informacion de tipo Linneana y Wallaceana, por lo que la descripcion del patron de
riqueza de especies de peces marinos ayudaria a predecir valores de riqueza en
zonas con poca informacion y a entender procesos poblacionales locales y de
migracion de dichos peces. Igualmente, aportaria datos necesarios de la
distribucion de estas especies arrojando luces sobre la incidencia de las variables
ambientales sobre la diversidad gamma de peces marinos. Asimismo, ayudaria a
reforzar la conservacion de areas prioritarias por su diversidad (Margules & Pressey,
2000) como los arrecifes de coral y las zonas de manglar, con la posibilidad de la

localizacion de nuevas zonas de importancia conservacionista.

No existe un estudio macroecoldgico sobre el patron de la riqueza latitudinal de
especies de peces marinos enfocados unicamente en la region del Gran Caribe.
Esta area constituye una region biogeografica marina que abarca la plataforma
continental desde la costa centro oriental de la peninsula de la Florida (~ 29°N), el
Golfo de México, la costa atlantica de Ameérica Central y el norte de América del Sur,
las Antillas Mayores y Menores, las islas oceanicas del Caribe, las Bahamas y las
Bermudas (Robertson & Van Tassel, 2019). Es, ademas, una zona con multiplicidad
cultural y de pueblos; con una historia marcada por la colonizacion, la extraccion de
recursos, el subdesarrollo economico (McCook, 2020), con una enorme
biodiversidad biolégica (Anaddn-Irizarry et al., 2012) en la que no se conocen
estudios sobre la distribucion de la riqueza de especies de peces marinos, por lo
que nuestro objetivo principal es la descripcion de dicho patrén de riqueza de
especies en el Gran Caribe y la estimacion de la riqueza de especies usando un
modelo Regression-Krigging que toma en cuenta la autocorrelacion espacial de los



datos, delimitando ademas, el conjunto de variables ambientales que determinan

este proceso ecoldgico.

Materiales y Métodos

Area de estudio y set de datos

La region del Gran Caribe incluye areas con desigual historia geoldgica, origen (M.
A. lturralde-Vinent & MacPhee, 1999) y diversas caracteristicas tanto climatoldgicas
como ambientales (Angeles, Gonzalez, Etickson, & Hernandez, 2007). Incluye el
Mar Caribe dentro de las Antillas Mayores y Menores, las aguas maritimas de
Guyana, Las Bahamas y las Islas Turcas & Caicos, el Golfo de México, la costa
Atlantica de las Carolinas y la isla de Bermuda en el Océano Atlantico en su extremo
nororiental. La biota de los arrecifes tropicales y las temperaturas de la superficie
del mar mas calidas, dominan el Mar Caribe (Spalding et al., 2007) y contrastan con
las del Golfo de México con temperaturas de la superficie del mar mas frias en
invierno y un predominio de especies de peces marinos de aguas templadas
(Alvera-Azcarate, Barth, & Weisberg, 2009; Chollett, Muller-Karger, Heron, Skirving,
& Mumby, 2012). Como referencia en cuanto a porciones y areas sobre las aguas
maritimas, seguimos la definicion de tres provincias principales realizada por
Robertson & Cramer (2014), que son: la Provincia Norte (Golfo de México,
Peninsula de Florida y costa atlantica de EE. UU. hasta los 33 °N), la Provincia
Central (Antillas Mayores y Menores, Bermudas, Islas Lucayas, costa
centroamericana desde el extremo oriental de la Peninsula de Yucatan hasta la
frontera entre Panama y Colombia e islas costeras sudamericanas) y, la Provincia

Sur (linea costera desde Colombia hasta Guyana) (Robertson & Cramer, 2014).

Para completar nuestro objetivo de estimar la riqueza de especies de peces
marinos, construimos una cuadricula de 2,991 celdas con una resolucion de 0.5° x
0.5° de latitud-longitud en el Ecuador (55 x 55 Km) con el software S.A.M v4.0
(Rangel, Diniz-Filho, & Bini, 2010). Una celda es un espacio geografico sobre la
superficie marina que puede o no incluir parte de la superficie terrestre (cuando su

situacion espacial roza el litoral de las masas terrestres continentales o islefias) con



forma cuadrada y con una superficie de 3,025 Km?. Los registros georreferenciados
para cada una de las especies de peces marinos son los que definen la extension
hacia el este y el norte de la cuadricula, delimitando asi el area donde se realizaran
nuestros analisis. El resto de la zona de estudio esta definida propiamente por el
espacio marino que circunda el archipiélago de las Antillas Mayores y Menores, y la

costa continental del continente americano.

Nuestro conjunto de datos se obtuvo de la base de datos del Instituto Smithsoniano
de Investigaciones Tropicales (https://bioge odb. stri.si.edu/carib bean/en/pages)
(STRI) (Robertson & Van Tassel, 2019). Construida a partir de diversas fuentes de
datos como datos de colecciones de museos, bases de datos en linea, servicios
nacionales de informacién de México, Costa Rica, Colombia y 1700 publicaciones
revisadas por pares a lo largo de 20 afos de trabajo en el Laboratorio Marino Naos
del STRI, en Panama. Se considera el conjunto de datos mas completo y curado de
la regién (Chollett & Robertson, 2020), después de la exhaustiva revision de
descripciones de especies, la integracién de la informacién taxonémica disponible

para familias, géneros y especies en el Gran Caribe.

Al ser tan extenso en registros colectados, el set de datos fue filtrado para un uso
optimo de estos. La base de datos se procesé de la siguiente manera para poder
utilizar solo los puntos georeferenciados de especies estrictamente marinas: (i)- La
base de datos con las familias, especies, datos da latitud y longitud se revisé
mediante filtrado en Excel. Se seleccionaron las familias de peces que son
dulceacuicolas y se eliminaron. El proceso continué luego al nivel de especies hasta
depurar la base de datos. (ii)- Los puntos georeferenciados se cargaron en R Core
Team v 4.2.0, (2021)y fueron cortados usando como plantilla el archivo “shape” del
los paises del area de estudio, eliminando los puntos que se encontraron mas alla
de las desembocaduras de los rios en la vertiente atlantica (tierra adentro). Aunque
estos registros son la prueba de que algunas especies diadromas estan presentes
en la zona de estudio, al tener estos habitas dulceacuicolas caracteristicas
ambientales diferentes en comparacion al medio marino, decidimos eliminarlos de

nuestros datos. Conservamos solo los registros que sin duda se encuentran en el



medio marino/estuarino y corresponden a especies del océano. Aunque algunos
trabajos que analizan los patrones de riqueza de especies solo usan fauna
perteneciente a algun gremio o la agrupan por su habitat (Connolly, Bellwood, &
Hughes, 2003; Polanco et al., 2020), no hicimos ninguna discriminacion para
congregar en el conjunto de datos a especies en todo lo largo de la columna de
agua (bentédnicas, pelagicas, de la superficie del mar) con el objetivo de poder
contener un set de datos que englobe toda la riqueza de especies del area de
estudio. Nuestra base de datos incluye los registros de todos los ecosistemas
marino-costeros, exceptuando en algunos casos los que se encuentran en las
lagunas costeras que abundan en la regién de estudio. Dichos registros fueron
descartados (en algunos casos) debido a la resolucién espacial del archivo “shape”
con que se realizd el corte. (iii)- Tampoco eliminamos unos pocos registros de
especies con estatus taxondmico sin determinar debido a que, aunque no son
especies descritas, son validas en cuanto a la contribucién a la riqueza de especies
de la regién. Las mencionadas especies son poco abundantes y corresponden a los
geéneros Bathyanthias (una especie; siete registros), Elacatinus (dos especies; dos
y un registro, respectivamente), Lythrypnus (una especie; un registro), Mobula (una
especie; 22 registros), Ogilbia (dos especies; dos registros), Plectranthias (dos
especies; cinco especies) y Starksia (dos especies; uno y tres registros,
respectivamente) (Anexos, Tabla A1). Al congregar tantas especies de peces,
intentamos obtener un resultado lo mas real posible, sunque con una familia

taxondmica de peces o un gremio, el modelo podria tener mejor ajuste.

Variables ambientales

Obtuvimos 25 variables ambientales y bidticas para la superficie marina y los
habitats epibentdnicos de Bio-Oracle v.2.2 (Assis et al., 2018), un conjunto de GIS
raster que proporciona capas de datos geofisicos, ambientales y bioticos que
abarcan un periodo de 14 afios (2000-2014) (Assis et al., 2018; Tyberghein et al.,
2012). Las variables descargadas se agrupan en tres grupos. Las variables del
fondo marino: Clorofila, Velocidad de la corriente, Oxigeno disuelto, Concentracion

de Hierro, Luz, Concentraciéon de Nitratos, Concentracion de fosforo, Concentracion



de fitoplancton, Productividad bentdnica, Salinidad bentonica, Silicatos disueltos,
Temperatura. El segundo grupo consta de una sola variable: Heterogeneidad del
medio marino (entendida como la profundidad). El tercer y ultimo grupo contiene las
variables de la superficie del océano: Sales de Calcio disuelto, Clorofila disuelta,
Corriente superficial, Atenuacion luminica, Oxigeno disuelto, hierro disuelto, Nitratos
disueltos, Radiacion fotosintéticamente activa, pH, Fosfatos disueltos, Fitoplancton,
Productividad primaria, Salinidad, Silicatos disueltos, Temperatura. Las definiciones
de los reinos marinos de la superficie y el fondo/ bentos fueron descritas por
Tyberghein et al., (2012). Debido a que la extension del bentos contiene un amplio
rango de valores de profundidad, seleccionamos las capas correspondientes a las
profundidades medias. Todas las capas que fueron descargadas pasaron por el
proceso de corte con la cuadricula para conservar solo los valores contenidos en la

extension de nuestra area de estudio usando R Core Team v 4.2.0, (2021).

Para determinar la importancia de las variables ambientales predictoras eliminamos
la multicolinealidad entre las variables seleccionadas segun su importancia, a partir
de una matriz de correlacion bivariada. Cada par de correlaciones con R =2 0.7 no
se consideraron para su posterior regresion con la riqueza de especies observada.
Utilizando la metodologia descrita por Alves et al., (2020) calculamos para cada una
de las 2,991 cuadriculas el numero de registros, la completitud del inventario y la
riqueza observada. Hicimos uso del paquete KnowBr (Guisande-Gonzalez & Lobo,
2019) de R Core Team v 4.2.0 (2021) tratando cada celda de la cuadricula como
una unidad de muestreo independiente a la otra. La completitud del inventario de
cada celda se calculé dividiendo la riqueza observada y la predicha, como un
porcentaje (Alves et al., 2020), este procedimiento nos permite obtener un estado
del arte de las areas mejor muestreadas en el Gran Caribe (el porcentaje de

especies conocidas en comparacion con la riqueza total de especies).

La evaluacién de la calidad de los datos en cualquier estudio de biodiversidad, suele
ser un paso costoso en tiempo y a menudo es descuidado por los ecélogos ya que
se debe de repetir en cada unidad de muestreo analizada ((Gonzalez, Lobo, &
Castor, 2023; Hortal, Lobo, & Jiménez-Valverde, 2007; Lobo & Martin-Piera, 2002)).



El paquete KnowBR, estima la cobertura de los inventarios de especies en un
numero ilimitado de unidades territoriales o sitios simultaneamente, sin importar su
numero (Guisande-Gonzalez & Lobo, 2019). Este, calcula la cobertura de estudio
por unidad espacial como la pendiente final de la relacion entre el numero de
especies observada y el numero de registros de la base de datos, que se utiliza
como sustituto del esfuerzo de estudio. Para ello, KnowBR estima la curva de
acumulacién (el incremento acumulado en el numero de especies con la adicion de
registros de la base de datos) para cada una de las unidades espaciales segun el
estimador exacto de (Ugland, Gray, & Ellingsen, 2003), ademas de realizar cerca
de 200 permutaciones de los datos observados (estimador aleatorio) para obtener
una curva de acumulacion suavizada. Esta curva se ajusta posteriormente a cuatro
funciones diferentes, y el valor asintotico extrapolado obtenido se utiliza para
obtener un porcentaje de exhaustividad (el porcentaje que representa el numero de
especies observado frente al previsto) que también puede utilizarse para estimar las
unidades territoriales con inventarios fiables probables. La curva que utilizamos en
nuestro analisis fue la funcion racional (Ratkowski, 1990) que puede utilizarse
cuando no hay un criterio claro sobre qué modelo hay que utilizar.

Seleccionamos celdas con un nivel de completitud = 70% y celdas con un numero
de registros superior o igual a la media de registros por celda (277 registros/celda).
Algunos autores sostienen que ambas condiciones son suficientes para obtener un
inventario con elevado nivel de completitud (Alves et al., 2020; Oliveira et al., 2021).
Se realizé un proceso de corte de las capas de predictores ambientales con la
cuadricula, para obtener solo los valores para cada celda de cada una de las 25
variables. Luego se completé un proceso de conversion de archivo tipo “raster’ a
tipo “marco de datos” para las variables, permitiendo realizar el proceso de
disminucién de la colinealidad con una regresién lineal multiple usando solo los
valores de las celdas mejor muestreadas. Este proceso nos ayudo a determinar las

variables ambientales a utilizar en nuestro modelo.

Posteriormente, completamos una regresion por minimos cuadrados ordinarios con

las variables ambientales no colineales y la riqueza de especies de peces marinos



del Gran Caribe como variable de respuesta (Fraser & Currie, 1996). Tras ello,
mantuvimos los predictores con efecto significativo y ejecutamos un analisis de
regresion parcial usando la riqueza de especies observada como variable
respuesta, las capas ambientales como variables predictoras para dividir la varianza
segun su pertenencia a dominios superficiales o bentonicos y comprobamos la
presencia de autocorrelacién espacial con correlogramas espaciales del indice | de
Moran (Legendre y Legendre 2012) con el software SAM (Rangel et al. 2010). Por
ultimo, ejecutamos un analisis Regression-Kriggin (RK) (Delhomme, 1974) con la
funcién krige del paquete gstats (Graler, Pebesma, & Heuvelink, 2016) de R Core
Team v 4.2.0, (2021) para lograr la estimacion de la riqueza de especies en nuestra

area de estudio.

Resultados
Patrén de riqueza y lagunas de conocimiento

La base de datos depurada resultd contener 828,464 registros de 1,700 especies
de peces marinos en nuestra area de estudio (Figura 1; Anexos, Tabla A1). Nuestra
cuadricula de celdas representa ~9,1044,750 Km? de superficie marina (Figura 2).
La concentracién de celdas con mayor numero de registros se encuentra en la
Provincia Norte (Figura 2). Las celdas con un numero superior de registros (12,201
a 16,268 registros) se concentran en el litoral de la ciudad de Corpus Christi, Texas,
Estados Unidos. Otra importante concentraciéon de celdas con alto numero de
registros (6,101 a 10,168) se localiza en el litoral de la ciudad de Nueva Orleans, al
sur y al este de esta. La maxima agregacién de registros se localizd en la porcion
sur de la plataforma continental de EE. UU (Figura 4, A) y a ambos lados de la
peninsula de Florida. Otra concentracion importante de registros se localiza en las
provincias centrales y meridionales del Gran Caribe, particularmente en las aguas
circundantes de la isla de Puerto Rico, las Islas Virgenes, las costas caribefias de
Colombia, el Paso de los Vientos, los estrechos de Yucatan y Florida y el banco de

las Bahamas (Figura 4, A).



Latitude

2100 -90 80 -70 -60
Longitude

Figura 1. Distribucion en el Gran Caribe de los 828,464 registros para las 1,700
especies de peces marinos. Cada una de las 1700 especies aparece con un color

diferente (la superposicion de los registros y la resolucion de la imagen hacen

imposible que se observen todas).

Figura 2. Las provincias biogeograficas del Gran Caribe determinadas por Robertson &
Cramer (2014). En color purpura, la Provincia Norte, en azul claro, la Provincia Central y en

color rojo, la Provincia Sur. Modificado de Robertson & Cramer (2014).
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Figura 3. Delimitacién de la zona de estudio maritima con la cuadricula con 2,991 celdas
de resolucién 0.5°x 0.5° utilizada para la estimacién de la riqueza de especies en la region

del Gran Caribe y los valores de las variables ambientales.

Aunque un total de 2,991 celdas de la cuadricula contienen una media de 277
registros por celda, encontramos hasta 280 celdas vacias, la mayoria localizadas
en aguas del Mar Caribe (Figura 4, A), lo que denota grandes areas sin registros.
Hasta 1,704 celdas tienen < 20 registros (56.95% del total de celdas), denotando un
fuerte sesgo de submuestreo de ~5,1151,575 Km? de superficie marina comparado
con 211 celdas que tienen 555,873 registros (67.1% del total de registros) en una
superficie de ~638,275 Km?. El conjunto de datos analizado tiene un gran nimero
de familias con pocas especies o raras, mientras que unas pocas familias de peces
presentan pocas especies, siendo muy frecuentes y logrando integrar 1,700
especies de peces marinos de diferentes habitats y ecosistemas. La familia mas
especiosa es Gobiidae con 148 especies, seguida de las familias Serranidae y
Labrisomidae con 99 y 59 especies respectivamente (Anexos, Figura A2). El resto
de las 167 familias oscilan entre 30 y una especie (Anexos, Figura A3). Tres
especies representan el 14% del total de registros: El 5.6% corresponde a Xiphias



gladius Linnaeus, 1,758 (Xiphiidae, 46,431 registros) siendo la especie
predominante, seguida del rabil Thunnus albacares Bonnaterre, 1,788 (Scombridae,
43,534 registros) con un 5.25% vy, por ultimo, el dorado comun Coryphaena

hippurus, Linnaeus 1758 (Coryphaenidae, 28,439 registros).
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Figura 4. Numero de registros (A) y riqueza observada de especies de peces marinos (OSR)
en el Gran Caribe (B). Riqueza promedio de especies (+ error estandar) (n=1700) (linea
continua con puntos y bigotes) y numero de registros totales (n =828464) por bandas

latitudinales de 0.5° (linea oscura discontinua) (C).

El patron de registros tiene un impresionante tope cerca de los 28° de latitud norte
(91,137 registros), con el segundo punto mas importante en los 17° de latitud norte
(19,345 registros) y un minimo de registros en los 7° de latitud norte (143 registros).
Esto ultimo contrasta con los patrones mostrados por la OSR promedio que
presenta tres cuspides importantes, uno cercano a los 29° de latitud norte (80 OSR
1 12.27 error estandar), un segundo pico cerca de los 18° de latitud norte (71 OSR
1 15.15 error estandar) y un tercer maximo importante a los 9° de latitud norte (94

OSR * 21.9 error estandar). En esta latitud sélo se encuentran 5,958 registros en



total (Figura 4, C). El patron de riqueza de especies observada (OSR) (Figura 4, B)
tiene su maximo en las aguas circundantes de Cayo Maratén, en el extremo de la
Peninsula de Florida, con 675 especies. la ubicaciéon general de las celdas con un
alto numero de registros. La mayoria de las celdas con mayores sumas de OSR se
localizan en Puerto Rico, Curazao e Islas Virgenes, Miami y Port Saint Lucie en la
Peninsula de Florida, aguas del Parque Nacional de Dry Tortuga (EE. UU.) e Isla
Placencia (BLZ). Las celdas con valores medios de OSR se situan mayoritariamente
en las aguas de la plataforma continental de la vertiente atlantica de la Peninsula
de Florida y la porcion septentrional del Golfo de México. El resto se encuentran en
las Bahamas, las costas caribefnas de la Peninsula de Yucatan, Colombia, Panama
y las costas caribenas de Costa Rica y algunas de las Antillas Menores del Mar

Caribe Oriental.

De un total de 2,990 solo 231 celdas presentaron un nivel de completitud de
inventario por encima del 70% y numero de registros = a 277 (5.45% del total de
celdas) (Figura 5, A). Unas 2,488 celdas presentaron valores de completitud por
debajo del 50% mientras que 356 presentaron valores de completitud entre el 50%
y el 70%, las que no fueron tomadas en consideracion para el analisis posterior.
Conservamos esas celdas para el analisis de RK. La localizacion de las celdas
mejor muestreadas coincide, sin sorpresas, con la zona con mayor cantidad de
esfuerzo de muestreo. Tras la correlacion cruzada entre las 25 variables (Tabla 1),
retuvimos ocho de estas como mejor modelo ambiental (Anexos, Figura A1). Los
predictores medioambientales elegidos y sus unidades se presentan en la Tabla 2.
Las tres primeras corresponden al dominio de la superficie marina, el resto al
dominio del fondo del océano, ademas de la heterogeneidad del area de estudio,
medida como la profundidad. Los predictores mas importantes son la salinidad del
fondo, el oxigeno disuelto superficial, la heterogeneidad del ambiente y la cantidad

de luz que llega al fondo del océano (R? = 0.41, p<0.001; Tabla 3).
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Figura 5. Completitud del inventario (A) y riqueza estimada de especies de peces marinos
(ESR) en el Gran Caribe producto del modelo RK con variables predictoras (B). Riqueza
estimada promedio de especies (+ error estandar) (n=1355) (linea continua con puntos y
bigotes) y numero de registros totales (n =828464) por bandas latitudinales de 0.5° (linea

oscura discontinua) (C).

La particion de la varianza por grupos de predictores arrojé que las variables del
bentos explican un mayor porcentaje de la varianza total (varianza parcial de 0.3%)
seguido de las variables de la superficie del océano (varianza parcial de 0.25%)
mientras que la profundidad present6 la menor varianza (varianza parcial de 0.03%).
Encontramos un bajo nivel de solapamiento de la contribucion de todas las variables
(0.023%) mientras que los residuales presentan un 0.59% de la varianza total. La
regresion lineal de 8 predictores ambientales y la OSR revel6 autocorrelaciéon
espacial moderada para los residuos en las primeras clases de distancias (Anexos,
Figura A5) lo que justifico el uso del modelo RK que tiene en cuenta la estructura
del espacio geografico para interpolar el gradiente de riqueza predicho. El

variograma que mejor se ajusto al patron de riqueza de especies de las celdas mejor



muestreadas fue el modelo Matern con la parametrizacion de Stein (psill = 3,045.5;
range = 6.04; kappa = 6.3) (Figura 5, B).

Tabla 1. Matriz de correlaciones entre variables oceanicas con la R de Pearson entre cada
par de predictores analizados. Se consideré colinealidad cuando R = 0,7 entre predictores
dentro de cada par de correlaciones de variables ambientales. Variables: bc= Clorofila
media bentodnica; bcu= Velocidad de la corriente bentdnica; bo= Profundidad media
bentdnica Oxigeno disuelto; bi= Hierro bentdnico disuelto; bli= Luz bentdnica a profundidad
media; bn= Nitrato benténico a profundidad media; bf= Fosforo benténico a profundidad
media; bfit= Fitoplancton a profundidad media; bp= Productividad benténica a profundidad
media; bs= Salinidad benténica a profundidad media; bsil= Silicatos disueltos a profundidad
media; bt= Temperatura benténica a profundidad media; baty= Profundidad o
heterogeneidad del ambiente marino; cal= Calcita disuelta en la superficie; cl= Clorofila
disuelta en la superficie; cu= Corriente superficial, ate= Atenuacion de la luz en la superficie;
ox= Oxigeno disuelto superficial; i= Hierro superficial disuelto; nit= Nitrato superficial
disuelto; par=Radiacién fotosintéticamente activa en la superficie; pH= Ph de la superficie;
fos= Fosfatos superficiales disueltos; fito= Fitoplancton superficial; prod= Productividad
primaria superficial; sal= Salinidad superficial; sili= Silicato superficial disuelto; temp=

Temperatura superficial.



be beu bo bi bl bn bf bfi bp bs bsil bt baty cal cl cu ate ox i nit par pH fos fito  prod  Sal temp
bc 1
bcu 0.20 1
bo 014  -0.16 1
bi 014 -0.16 -0.18 1
bl 042 032 011 -0.70 1
bn 058 -036 014 -073 0.98 1
bf 066 -033 -015 059 -0.67 -0.76 1
bfi 0.96 022 -008 045 -047 -0.55 0.93 1
bp 092 016 -026 007 -047 -031 -0.12 093 1
bs 010 023 062 -047 066 069 -046 -012 -0.25 1
bsil 042 -025 -041 074 -093 -095 074 -046 -031 -0.39 1
bt 0.65 037 -066 052 067 -071 054 074 054 037 -0.77 1
baty 048 029 -007 -021 023 024 -021 054 038 032 -095 0.82 1
cal 017 010 -011 032 -033 041 071 -021 -013 -003 007 -021 -0.09 1
d 070 021 -011 032 033 -041 071 071 076 -022 -029 041 035 001 1
cu 070 021 -011 032 033 -041 071 071 076 -022 -029 041 035 001 100 1
ate 070 021 029 008 -010 -017 038 071 076 -022 -029 041 035 001 100  1.00 1
ox 038 004 -024 057 055 -066 071 038 035 -040 016 007 -007 001 047 047 047 1
i 0.60 005 -006 025 -016 -033 061 071 061 -017 -048 067 056 -024 051 051 051 023 1
nit 057 -002 -015 -0.03 004 006 -008 061 056 -059 -016 031 027 -013 053 053 053 061 070 1
par 008 -019 -007 -021 023 024 -021 -008 -003 014 -008 -001 004 -052 -012 -012 -0.12 -0.63 -0.03 -0.24 1
pH 017 010 -011 005 -008 -005 016 -021 -013 -003 007 -021 -0.09 100 001 001 001 001 -024 -013 -0.52 1
fos 019 006 -015 037 -038 -045 074 016 023 003 -013 010 013 -009 036 036 036 003 -002 -0.04 030 -0.09 1
fito 072 018 -013 035 036 -042 071 074 078 -021 -034 046 040 -005 098 098 098 041 056 054 000 -0.05 0.40 1
prod 069 018 017 -027 019 033 -059 071 079 -0.15 -029 044 035 -003 095 095 095 031 052 044 004 -003 038 095 1
sal 054 003 -033 039 -034 -047 061 -059 -0.61 045 027 -034 -035 015 -056 -0.56 -0.56 -0.24 -0.70 -0.77 -0.15 015 -017 -063 -0.57
sili 053 002 -031 -004 010 012 -024 061 055 -028 -0.43 052 052 -0.10 048 048 048 014 077 073 009 -010 002 054 050 35
temp 024 .007 -018 -070 098 -0.76 093 -024 -018 022 021 002 014 -0.07 -028 -028 -028 -092 -0.06 -037 074 -007 007 -020 -010 108 0.1
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Tabla 2. Nombre de capas y unidades de datos de los predictores medioambientales,
agrupados por dominio marino (superficie del mar, benténico, heterogeneidad) a su

profundidad media.

Dominio

Superficie unidades Benthos* unidades
Temperatura °C Salinidad PSS**
Salinidad PSS** Luz en el fondo -
Oxigeno molec. diss.*** mol.m-3 Silicatos mol.m-3
Profundidad m**** Oxigeno molec. diss. mol.m-3

*kkk

* Profundidad promedio; **Escala de Salinidad Practica; *** Oxigeno molecular disuelto;

debajo del nivel del Mar.

Tabla 3. Importancia de las ocho predictores ambientales no colineales de la riqueza de
especies de peces marinos del Gran Caribe por dominios (**** P < 0.001; Bc= coeficiente

beta, AlC= Criterio de Informacién de Akaike).

Grupo de Variables  Predictor Bc P value AIC
Superficie sOx 82.854 e

sT -80.695 e

sSal -173.345 i
Profundidad Bt 0.151 b 33025.125
Fondo bSal 194.691 i

bLuz 0.244 e

bSili -11.399 b

bOx -12.245 b

sOx= Oxigeno disuelto en superficie; sSal= Salinidad en la superficie; T= Temperatura
en superficie; Bt= Batimetria; bLuz= cantidad de luz en el fondo; bOx= Oxigeno
disuelto en profundidad media bentdnica; bSal= Salinidad benténica a profundidad
media y bSili: Silicatos disueltos en profundidad media

El uso del modelo RK para predecir la riqueza de especies (ESR) de peces marinos
en el Gran Caribe indica un patrén que no coincide con el tipico gradiente latitudinal
unimodal encontrado en numerosos grupos de vertebrados terrestres (Alves et al.,
2020; Alves, Diniz-Filho, da Silva e Souza, Gouveia, & Villalobos, 2018). En su lugar,
la ESR de los peces marinos se distribuye a lo largo de la plataforma continental de
toda la zona de estudio con maximos en los extremos norte y sur de la distribucion

de los registros. Se prevé que se establezcan nucleos de ESR en las vertientes
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atlantica y del Golfo de México de la peninsula de Florida, la zona maritima préxima
a Nueva Orleans (Luisiana); las aguas circundantes del Parque Nacional del Arrecife
Alacranes, la ciudad de Cancun y la isla de Cozumel (al norte y al este de la
peninsula de Yucatan) y las islas de Trinidad y Tobago. EI elevamiento
nicaraguense (una zona de baja profundidad donde la plataforma continental se
extiende hacia el mar Caribe) y el Banco de Pedro (suroeste de Jamaica) conforman
una zona maritima semicontinua que engloba la agrupacion de ESR mas
significativa del mar Caribe central, seguida de una linea costera que parte del
municipio de Cereté (Colombia), abarca toda la plataforma continental de la parte
septentrional de Sudamérica y llega hasta Isla Margarita (Venezuela). Aqui, el
patron de ESR diverge hacia el norte, hasta el arco de las Antillas Menores, y hacia

el sur hasta el norte de Guyana donde se localiza otro importante cimulo de ESR.

En la region de las Antillas Mayores, las celdas con las cifras de ESR mas
elevadas se concentran en la region que comienza en el este de la isla de Puerto
Rico y se desplaza hacia el oeste y el norte en direccion a La Espafiola y Las
Bahamas. Estas celdas se concentran en la bahia de Puerto Principe, la isla
de Gonave y Cabo Haitiano (Haiti); las bahias de Monte Cristi y Samana
(parte septentrional de la Republica Dominicana) y la zona costera de Bani (sur
de la Republica Dominicana). La isla de Jamaica tiene pocas celdas con
estimaciones importantes: lineas costeras de Savanna-La-Mar y Log Bay
(porcion suroeste de la isla). Por su parte, tanto la costa sur como la norte de
Cuba presentan también zonas nucleares de la ESR en la costa oriental, central y
occidental tanto en las vertientes norte y sur, Isla de La Juventud y los
archipiélagos menores de Cayos de San Felipe (oeste), Archipiélago de Los
Canarreos (este), concluyendo en Cayo Largo del Sur las aguas circundantes y
Bahia de Cochinos y Cienfuegos. Al este, se estima que el Golfo de Guanacayabo
y el archipiélago de Jardines de la Reina presentan cifras elevadas de ESR. En
la porcién norte y central de Cuba, otra regidon principal de ESR se mezcla
con la zona del Banco de las Bahamas conectada con el este de la
Peninsula de Florida hasta Georgia (Figura 5, B). El patron bimodal de
ESR promedio tiene su maximo en latitudes cercanas a los 32° N (836 ESR *
156 error estandar) y, va disminuyendo hacia los 19°N (536 ESR * 69 error

estandar); luego
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presenta otro punto importante en los 10°N con 685 ESR + (140 error estandar)
(Figura 5, C), representando asi un patrén bimodal similar al mostrado por la OSR,
pero con la peculiaridad de que la mayor riqueza de especies que se aprecia esta
ubicada a altas latitudes, invirtiendo el patron observado antes de la aplicacion de
nuestro modelo de estimacion.

Discusion

A pesar de la importancia del Gran Caribe como habitat de una diversa fauna de
peces marinos y lo extenso de los registros de nuestro set de datos, enormes
extensiones de superficie marina presentaron niveles muy bajos de completitud,
mostrando que un grupo de suma importancia economica y social como los peces
marinos presentan carencias en el conocimiento de sus zonas de distribucién. Solo
el 4.88% (146) de las celdas presentaron niveles de inventario con completitud por
encima del 70% y de estas, 65 tienen un nivel de completitud mayor al 85%. Aunque
muchas de las celdas sin registros se encuentran en el Mar Caribe central, los
valores de riqueza de especies observada no son tan bajos como cabria de
esperarse, con un numero mucho menor de registros en esta zona. Sin embargo,
las aguas territoriales de las Antillas Mayores muestran subregistros a la riqueza de
especies descrita para estas zonas marinas (Claro et al., 2014; Claro & Robertson,
2010). Una parte importante de los registros y de la OSR se encuentra en las zonas
costeras y sobre la plataforma continental e insular del area de estudio (Figura 1;
Figura 3, A), un resultado esperado debido a la accesibilidad de estas zonas

marinas por pescadores locales y colectores en general.

Sin embargo, nuestro set de datos siendo el mas completo en taxones y registros
para la region (Chollett & Robertson, 2020), y presenta subregistros para zonas con
riqueza alta de especies registradas. Hasta un total de 1,120 especies se registran
para aguas cubanas, mientras que para aguas costarricenses hasta 625 especies
de peces marinos (Allen & Robertson, 1994; Claro & Robertson, 2010). Este par de
ejemplos llaman la atencidn sobre las diferencias entre listas de especies publicadas
para paises caribefios y el subregistro de su presencia en sus correspondientes

aguas (Meyer, Kreft, Guralnick, & Jetz, 2015). El manejo y registro de la biota en
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paises subdesarrollados presenta desventajas al compararse con economias
desarrolladas, producto de sus caracteristicas historicas y sociales, y los paises en
vias de desarrollo de la cuenca del Caribe no escapan a esta dinamica (Meyer et
al., 2015; Romero Gomez, 2016). Ademas, el desconocimiento de la riqueza de
especies entre regiones esta relacionado con la disponibilidad de infraestructuras
de investigacién, accesibilidad y el atractivo paisajistico (Beck, Ballesteros-Mejia,
Nagel, & Kitching, 2013; Meyer et al., 2015), estos factores que limitan la
informacion sobre biodiversidad en varias fuentes de datos y su incorporacion a
sistemas de informacion online como GBIF y FishBase. La inclusion de colecciones
privadas y la publicacién de estos datos sobre taxones y regiones poco muestreadas
en bases de datos online, igualmente fuentes no tradicionales de datos cientificos
como encuestas a pescadores, podrian ayudar a suplir el desconocimiento de las
especies no catalogadas y su distribucion (Beck et al., 2013) en regiones con bajos

niveles de completitud, como el Caribe central.

Las variables predictoras de la riqueza de especies de peces marinos en el Gran
Caribe se encuentran agrupadas en dos de los dominios del ambiente marino: la
superficie y el fondo del mar. Ambos ambientes, se encuentran unidos por la
heterogeneidad topografica del medio marino mediante un gradiente de
profundidad. La heterogeneidad del habitat esta relacionada con la abundancia y la
diversidad de los organismos en ambientes acuaticos y terrestres (Levin & Dayton,
2009). La clina que existe desde la superficie marina (0 mnm) hasta las llanuras
abisales (>4,000 mdnm) se caracteriza por una elevada heterogeneidad topografica
que incluye pendientes con diferentes grados, tipos de sedimentos variables
abidticas y determina los valores de variables ambientales del medio marino. En
general, a medida que aumenta la profundidad dentro de un margen continental bien
oxigenado, disminuyen la variabilidad del sustrato, el tamafo del grano, la corriente
del fondo, el suministro de alimentos y el tamafo de la fauna epibenténica (Carney,
2005; Levin et al., 2001; Levin & Dayton, 2009). La topografia cambiante del fondo
marino puede afectar de forma positiva la riqueza de especies. Densas
agregaciones de consumidores de orden superior, incluidos peces demersales,

rayas, calamares, rayas, calamares, camarones, ofiuroideos se pueden encontrar
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en puntos topograficos elevados donde se incrementa el flujo de particulas, o en
puntos del fondo que son depdsitos de materia organica donde la confluencia de
corrientes y topografia crean puntos calientes de flujo organico (Levin & Dayton,
2009). ElI Gran Caribe presenta un area significativa correspondiente a las
plataformas continentales e insulares y es en estas zonas donde la RSE presenta
una distribucion estable que disminuye en las dos importantes zonas abisales en el
Golfo de México y en el mar Caribe central. Aqui, la caida abrupta del relieve marino
estaria afectando la riqueza de especies de peces marinos de forma negativa
(Figura 3, B) debido a que otras variables también se verian afectadas en mayor o

menor medida con el aumento de la profundidad, como la concentracion de Oa.

En los dominios superficial y bentonico, el Oz es un recurso determinante para la
riqueza de especies predicha (Witman & Kaustuv, 2009) (Tabla 3). Aunque pudiera
parecer contraintuitivo, ambas variables predictoras estan débilmente
correlacionadas entre si (R= 0.29, Anexos, Tabla A1). En la superficie marina la
variable predictiva con mayor importancia es el oxigeno disuelto (dOz2). El origen del
O2en la atmosfera del Planeta todavia sigue en discusion (J. D. Witman & Kaustuv,
2009), pero la fuente mas probable son las cianobacterias primitivas y algunos
microbios que convirtieron la atmésfera terrestre a una de tipo oxidativa hace unos
3200 mya (Kump, 2008). Un pequefio porcentaje del dO2 proviene del proceso de
aireacion producto del oleaje y de la interaccion del agua del mar con el oxigeno
atmosférico. El dO2 en el agua es consumido por los organismos aerobios que
habitan los océanos, tanto plantas como animales. En este intercambio fisico entre
la atmédsfera y el agua se establecen dos tipos de dinamicas, la mezcla horizontal y
la vertical, siendo la ultima la mas importante de las dos, inversamente proporcional
a la estabilidad de la columna de agua y la densidad de esta (Richards, 1957). Los
macroorganismos vagiles sufren estrés o mueren en condiciones de hipoxia ([O2]
por debajo de ~60 a 120 mmol kg-1) (Gray, Wu, & Or, 2020) y el umbral hipoxico

varia entre especies (Stramma, Johnson, Sprintall, & Mohrholz, 2008).

Las zonas de minimo oxigeno (ZMO) son capas en la columna de agua que varian

desde los 300 mbnm hasta los 700 mbnm (Stramma et al., 2008), que también
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ocurren en los niveles mas profundos de la columna de agua. La existencia de capas
hipéxicas a profundidad intermedia es un proceso comun a nivel global que
amenaza con expandirse debido al cambio climatico (Stramma et al., 2008). En el
Gran Caribe existe una ZMO que abarca una parte importante del area de estudio,
y que se extiende desde el Atlantico Norte incluyendo la costa Este de USA, las
Bahamas, la porcién occidental de Cuba, la region al norte del mar Caribe Central,
Jamaica, La Espafola y Puerto Rico (Stramma et al., 2008). La presencia de esta
capa en la columna de agua podria estar afectando de forma negativa la riqueza de
especies de peces marinos, ya que limita la movilidad de estos organismos en la
columna de agua y los procesos ecoldgicos que desarrollan y coincidiendo esto con
las zonas de menor riqueza de especies que encontramos en nuestros resultados
(Figura 3, B). La mayor [O2] en nuestra area de estudio se localiza en la
desembocadura del rio Mississippi y es producto de la enorme productividad de
estas aguas. Los ambientes estuarinos se caracterizan por una baja riqueza de
especies, pero son zonas con alta productividad primaria, cuya fuente principal son
el fitoplancton y el fitobentos (Claro et al., 2014). Es probable que el influjo de
nutrientes producto de las descargas del mayor rio de la zona de estudio, saturadas
de nutrientes que son arrastrados de las zonas agricolas tierra adentro, propicien
un ambiente estable para que el fitoplancton aumente sus poblaciones en la pluma
del rio Mississippi (Camacho et al., 2015; Liu & Dagg, 2003). Esta mayor densidad
de organismos productores de oxigeno son la causa principal de las altas [O2] (250
mol.m-3) y probablemente estén determinando la mayor riqueza de especies

estimadas en nuestro modelo (Figura 4, B).

Debido a que las caracteristicas y los procesos fisicos y bioldégicos que son los
responsables de la produccion de los elevados niveles de O2 se encuentran
limitados a las capas mas superficiales de la columna de agua, son los procesos de
adveccion y difusion los que permiten que el gas se trasporte a zonas mas
profundas. Se establece asi un gradiente de concentracidn que tiene sus valores
minimos en la zona batial del océano, aunque hay excepciones. En el fondo marino,
las enormes cantidades de materia organica que son depositados por gravedad y

las corrientes marinas, se procesan fundamentalmente por bacterias en la columna
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de agua y en el fondo del mar, un proceso que consume oxigeno (Gray et al., 2020).
Las ZMO pueden ocurrir cercanas a la superficie, pero también en las zonas
profundales del océano. Donde inciden en los margenes continentales, las ZMO se
dan con o por encima de las regiones donde se espera la maxima diversidad de
especies a lo largo del gradiente de profundidad. En nuestra area de estudio, las
zonas con menor [O2] se localizan en la zona batial del Golfo de México y el talud
continental que rodea la plataforma continental de los continentes de América del
Norte y del Sur donde se presentan niveles medios de [O2] a lo largo de las
plataformas continental e insular (Anexos, Figura A1).

Las ZMO han influenciado la evolucion de la fauna del bentos, posibilitando la
existencia de especies que pueden tolerar mejor las condiciones de hipoxia y anoxia
(Herreid, 1980; Rogers, 2000; Rosenberg, Hellman, & Johansson, 1991). La
respuesta de la fauna bentdnica a la existencia de ZMOs puede variar desde un
incremento de la actividad respiratoria, la disminucion del metabolismo o la
migracion fuera de estas areas (Rogers, 2000). Aunque existen especies que
pueden permanecer algun tiempo en zonas de hipoxia, estas no llegan a completar
su ciclo de vida alli por ello no habitan de forma persistente en estas areas (Diaz &
Rosenberg, 1995). Por tanto, la existencia de estas zonas limita la penetracion de
algunas especies que no pueden tolerar condiciones de hipoxia, limitando asi la
capacidad de estas para competir por recursos alimenticios en ambientes
estresantes (Rogers, 2000). Las especies adaptadas a estas condiciones pueden
encontrar refugio para depredadores que no toleran estos ambientes. Por ultimo,
resulta interesante como el bOx como variable predictora de la riqueza de especies
de peces marinos en el Gran Caribe confina la distribucion de especies en zonas
donde los niveles de oxigeno no son tan elevados, limitando un recurso vital para la
vida y la distribucién de peces que habitan a diferente profundidad en la columna de

agua.

La salinidad del fondo marino (bSal) constituye la variable con mayor influencia en
el prondstico del patrén de riqueza de especies predicho. Es posible que la salinidad
esté relacionada con patrones de riqueza de especies en escalas espaciales
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grandes. En un medio homogéneamente salinizado como las grandes extensiones
oceanicas, la influencia de la salinidad en la riqueza de especies debe estar en las
zonas donde existan extremos en su concentracion. En las zonas costeras, el
aumento del caudal de los rios en la temporada de lluvias puede reducir la idoneidad
del habitat estuarino para las especies marinas y, por consiguiente, la riqueza de
especies (Whitfield y Harrison, 2003), mientras que las zonas hiperhalinas de los
estuarios también presentan una menor riqueza de especies (Whitfield et al., 2012).
La riqueza de especies en los estuarios suele estar dominada por especies marinas
(Whitfield, 1999; Franco et al. 2008) y, por lo tanto, los procesos de colonizacion y
aislamiento pueden influir de forma positiva en la riqueza de especies. En nuestro
patron de riqueza de especies predicho, dos de las zonas con valores elevados se

encuentran en areas donde descargan los rios Mississippi y Orinoco (Figura 3, B).

Se ha demostrado que la riqueza de especies es mayor en aquellos estuarios que
estan permanentemente abiertos al medio marino (Harrison & Whitfield, 2006;
Pease, 1999) y que tienen una mayor area de desembocadura (Nicolas et al., 2010).
La bSal, presenta valores minimos en dichas desembocaduras, mientras que, en
las zonas profundas del area de estudio, sus valores son menores a los que se
encuentran en la plataforma insular y continental del Gran Caribe (Anexos, Figura
2). Como describen Telesh, Schubert, & Skarlato (2013), los patrones de riqueza de
especies en los estuarios a lo largo de grandes extensiones espaciales estan
relacionados con la conectividad entre las desembocaduras y el ecosistema marino.
Es posible que la salinidad del fondo esté influyendo de forma positiva en la riqueza
de especies en las desembocaduras de los rios y en las zonas profundas que
constituyen un area mucho mayor en comparacion al area del fondo ocupada por la
plataforma, donde operaria, también, de forma positiva sobre el patrén de riqueza
de especies. La salinidad tanto de la superficie como del fondo marino podria estar
delimitando la distribucién, abundancia y riqueza de especies de microorganismos
que son presas de los peces marinos. Dicha variable se ha encontrado
correlacionada positivamente con la riqueza de especies de crustaceos de la Familia
Euphausiidae, mayormente conocidos como krill. Los eufasidos son crustaceos

pelagicos holoplanctonicos que habitan los océanos del mundo desde las aguas
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superficiales hasta mas alla del reino batipelagico (Brinton, 1962). Con dos
subfamilias y 86 especies conocidas, se distribuyen a nivel global y desempefian un
papel importante en la red tréfica pelagica al ser depredadores de otras especies de
plancton y ser una fuente de alimento para consumidores de orden superior, como
peces, aves marinas y ballenas (Hipfner, 2009; Itoh, Kemps, & Totterdell, 2011;
Kawamura, 2011). Segun Sutton & Beckley (2017) el patrén de riqueza de estas
especies de crustaceos en el océano Indico, se relaciona con la salinidad, la
temperatura y la concentracién de Clorofila a, sugiriendo la posibilidad de que el
factor salino afecta positivamente en las zonas pelagicas y costeras con una mayor
rigueza de especies de peces marinos alli donde las poblaciones de krill son
influenciadas por la salinidad y abundan. Tal vez, la salinidad superficial en dichas
zonas promueva (junto con la influencia de otras variables ambientales como la luz
y la disponibilidad de nutrientes) los procesos de reproduccién 6ptimos del krill como
conjunto de especies. Posiblemente los micro y macroorganismos que conforman
el krill estan adaptados fisiolégicamente a un rango de salinidad en el que es posible
la ocurrencia de explosiones de los numeros poblacionales de dichas especies en
varias etapas del afio, posibilitando que una mayor riqueza de especies de peces
marinos se concentre en las zonas donde estos procesos ocurren. Una disminucion
en los valores de salinidad superficial, podrian afectar negativamente la abundancia
del krill.

La mayoria de las hipotesis sobre los principales patrones de biodiversidad en los
océanos tienen que ver con la temperatura, la heterogeneidad ambiental, los
recursos tréficos y las interacciones bidticas (Valentine, 2009). Tanto la sT como la
bLuz son variables que nos dan una medida aproximada de la cantidad de energia
que reciben las aguas del area de estudio. El rol de la temperatura sobre la
diversidad de especies marinas ha sido largamente discutido (Valentine, 2009). La
temperatura de la superficie de los océanos muestra, a su vez, un claro patrén
latitudinal con temperaturas cercanas a 0°C en los polos y un rango de 25°-30° en
los tropicos (Clarke, 2009). Esta variable puede imponer limites a la riqueza de
especies a través de sus efectos en el metabolismo (Allen, Brown, & Gillooly, 2002;

Brown, Allen, Savage, & West, 2004). Tiene efectos sobre el tamafio de las areas
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de distribucion de las especies marinas, asi como en la productividad en la columna
de agua (Witman & Kaustuv, 2009b). El contacto de la parte superior de la columna
de agua con la luz solar posibilita una estratificacion vertical de esta asociada al
gradiente de temperaturas, lo que influye en la distribucion de los organismos
productores primarios en esta. Pero los efectos de la temperatura sobre la
diversidad de especies marinas no siempre estan correlacionados de forma
universal en el Planeta (Clarke, 2009) y, no siempre regula la diversidad de forma
directa. La riqueza de especies en los océanos podria estar relacionada con la
estacionalidad de la temperatura segun Stevens (1989). Este autor indicé que las
especies que habitan a altas latitudes deberian ser capaces de tener una fisiologia
mas generalista, debido a la fuerte variacidon climatologica estacional, sugiriendo
rangos de distribucion mas amplios en los ambientes terrestres. Pero en los
océanos la variabilidad estacional de la temperatura del mar es poca a altas
latitudes, y la mayor estacionalidad es observada a latitudes medias. Por lo que la
hipétesis de la variabilidad climatica predeciria, por tanto, que las mayores
diversidades marinas se encontrarian en las latitudes templadas (Clarke, 2009;
Stevens, 1989). Una clase alternativa de hipétesis implica efectos indirectos, por los
que la temperatura influye en algun factor que, a su vez, regula la diversidad como
los procesos de especiacion y extincion (Chaudhary et al., 2016, 2017). Varios
estudios en diferentes taxones marinos respaldan la hipotesis de que estos
evolucionaron por adaptacion a la temperatura en los bordes de los Tropicos (Garcia
Molinos et al., 2016). En tanto, las distribuciones de las nuevas especies y sus
ancestros se solapan en latitudes medias por lo que condiciones fisioldgicas, la
alimentacion, la competencia o la hibridacién, pueden explicar la disminucién de la
riqueza de especies marinas en latitudes cercanas al Ecuador y aumentaria en
latitudes medias (Chaudhary et al., 2016).

Los arrecifes coralinos son ecosistemas unicos que albergan una enorme diversidad
de peces marinos en los océanos tropicales del planeta (Allen & Robertson, 1994;
Claro & Robertson, 2010; Lessios & Robertson, 2006; Robertson & Cramer, 2014;
Spalding et al., 2007). Las especies de coral dependen de la temperatura y la luz

para poder crecer y generar las estructuras solidas que son la base de los
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ecosistemas coralinos (Fraser & Currie, 1996; Kohn, 2010; McCloskey & Muscatine,
2016; Medina-Valmaseda, Rodriguez-Martinez, Alvarez-Filip, Jordan-Dahigren, &
Blanchon, 2020; Sandin, Vermeij, & Hurlbert, 2008). Una importante area del Gran
Caribe se encuentra a poca profundidad bajo las aguas (Anexos, Figura 2), donde
los arrecifes coralinos se muestran en su mayor densidad. La distribucion de estos
ecosistemas sigue la plataforma continental e insular de la regién caribefia (sensu
lato), las porciones mas surefias del Golfo de México, las Bahamas y los cayos y
aguas cercanas a la Peninsula de La Florida (Jones & Hunter, 1990). Parravicini et
al. (2013) demostraron que la riqueza de especies de peces marinos se correlaciona
positivamente con el area de los arrecifes coralinos, la conectividad entre estos, la
longitud de la costa, y la estacionalidad de la temperatura. Altas intensidades de luz
son responsables del incremento de la productividad en los ceibadales que rodean
la plataforma insular y continental en las lagunas arrecifales del Caribe (Claro et al.,
2014). La bLuz estaria incidiendo de forma positiva en los valores de riqueza de
especies de peces marinos al promover la productividad de los arrecifes coralinos y

los diversos ensamblajes de peces que alli se encuentran.

Por ultimo, la concentracién de silicatos en el fondo marino también constituye una
variable predictora de peces. La silice biogénica es producida por organismos
siliceos en la capa fética. Parte de este flujo se recicla directamente en el océano
superficial y otra parte se exporta al océano profundo. Son las diatomeas, las
principales generadoras de silicatos en el mar (Ragueneau, Schultes, Bidle,
Claquin, & Moriceau, 2006), y son parte importante de la cadena alimentaria en
estos ecosistemas (Harvey, Agostini, Kon, Wada, & Hall-Spencer, 2019). Debido a
su pesada pared celular de siliceo, las diatomeas planctonicas tienden a hundirse
por la columna de agua, transportando carbono organico a las zonas profundas del
océano. Alli, se utiliza como alimento para los organismos de aguas profundas,
remineralizandose de nuevo en COz, alimentando la bomba de carbono del océano,
o se convierte en carbonatos y se incorpora a los sedimentos profundos (Tréguer et
al., 2018). La productividad de las diatomeas es, por tanto, una fuente clave de

carbono para las redes troficas marinas, costeras y estuarinas que sustenta una
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serie de poblaciones animales que incluye desde pequefios crustaceos hasta peces

de valor comercial, aves y mamiferos marinos (Benoiston et al., 2017).

De todas las variables predictoras, las correspondientes al dominio del bentos
tuvieron una mayor importancia relativa en nuestro modelo y explicaron un mayor
% de la varianza. Esto puede deberse a que nuestro set de datos contiene muchas
mas familias y especies bentdnicas que de cualquier otro ambiente, por lo que al
parecer el RK es capaz de tomar en cuenta estas diferencias y estaria prediciendo
un mayor numero de especies bentonicas no descritas. Los peces son un grupo
conspicuo de organismos por su importancia econdmica y comercial, por lo que son
bien conocidos, sin embargo, este conocimiento podria estar enfocado
mayoritariamente a las especies que habitan la zona fética de la columna de agua.
Cabe destacar que, para varias especies marinas, el patron latitudinal de riqueza de
especies presenta un comportamiento bimodal (Chaudhary et al., 2016, 2017).
Nuestros resultados arrojan una prediccion de la existencia de un patron bimodal en
nuestra area de estudio, con un maximo a latitudes cercanas a los 30°N. Quizas,
estamos en presencia del limite inferior del gradiente de riqueza latitudinal del
hemisferio norte. Aunque el esfuerzo de muestreo es una variable a considerar por
su influencia en el patron latitudinal de riqueza de especies, creemos que nuestro
set de datos presenta areas con un esfuerzo de muestreo que no resulta bajo,
debido a que la zona mas tropical de nuestra area de estudio encuentra bien
representada la riqueza observada de especies. Una causa del aumento de la
riqueza de especies marinas en latitudes alejadas del Ecuador es el encuentro entre
aguas tropicales mas calidas con aguas mas frias, lo que de alguna forma podria
mezclar faunas y elevar los niveles locales de riqueza de especies (Palacio, 1982).
Este fendmeno tiene su maximo en el estrecho de la Florida donde la corriente del
Caribe entra en contacto con la corriente Atlantica en la costa oriental de dicha
peninsula. Aqui nuestro modelo predice una elevada riqueza de especies (Figura 3,
B).

Varios estudios han demostrado que, en dependencia del grupo de peces que se

analicen, el gradiente latitudinal de riqueza de especies cambia, en lo que influye
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también la escala espacial que se considere (Costello & Chaudhary, 2017a). Los
peces costeros de California muestran un pico de riqueza de especies en los 32°N,
con un patron general asimétrico (Horn & Allen, 1978). En la region indo-pacifica
Connolly et al. (2003) estudiaron el patron latitudinal de riqueza de especies de 1766
especies de peces entre los 40°N y los 40°S, encontrando un patrén unimodal
dentro de esta region. Similar resultado al de la investigacién de Connolly et al.
(2003) en la misma regién, pero con 10° de latitud sur menos (40°N-30°S) y 1970
especies de peces de arrecifes coralinos que muestran un patron unimodal. Los
atunes y otros peces pelagicos, asi como rayas y tiburones, (todos depredadores)
presentan un patrén bimodal en una escala global (Worm, Sandow, Oschlies, Lotze,
& Myers, 2005). Por ultimo, el patron latitudinal de riqueza de especies mostrado
por los tiburones a nivel global es también bimodal (Lucifora, Garcia, & Worm,
2011). Nuestro set de datos incluye 1,700 especies de peces marinos de todos los
habitats y ecosistemas de la region del Gran Caribe entre los que destacan: los
arrecifes de coral, la plataforma continental, las costas y las zonas pelagicas y
bentonica de la columna de agua, en 170 familias. Para nuestro conocimiento, no
existe un estudio de este tipo que incluya tantos grupos taxondmicos en la region

de estudio.

El uso de unidades de muestreo de 0.5° x 0.5° nos brinda la posibilidad de observar
a una resolucion alta, el comportamiento de la riqueza de especies observada y la
predicha en nuestro modelo RK, algo que distingue nuestro estudio del resto en los
que se describe este patrdn latitudinal de riqueza de especies en otras partes del
Planeta donde la resolucién espacial es mayor (1°-5°) (Chaudhary et al., 2016). El
modelo RK solo explica la mitad de la varianza de nuestros datos. Siendo un
enfoque geoestadistico que combina una regresion lineal con un modelo de
interpolacién espacial, es capaz en nuestro caso de predecir un patron latitudinal de
rigueza de especies con altas zonas sin disponibilidad de datos, por lo que aun sin
lograr explicar una parte mayor de la variacioén de la riqueza de especies, creemos
cumple su objetivo. Sin embargo, el modelo RK subestima la riqueza de especies
en zonas con mayor riqueza observada (ej: aguas territoriales cubanas) y esta

diferencia en la estimacion puede estar determinada no por las variables
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ambientales, sino por factores de corte histérico (Alves et al., 2020) como la

migracion, la colonizacién o la extincion en estas areas.

Si asumimos que las relaciones entre las variables ambientales y la riqueza de
especies son lineales y que son estacionarias en el espacio y el tiempo, podriamos
estar cometiendo un error tipo |. La muestra mas fehaciente en nuestro modelo es
la baja varianza que logramos explicar, por lo que tal vez, al ser nuestras variables
predictoras proxys de la riqueza de especies de peces marinos, y tener una
influencia notable en la riqueza y distribucion de muchas de las presas de estos
organismos, su relacién con la variable respuesta no siga un comportamiento lineal,
sino compleja. También, la seleccion de las variables predictoras puede estar
sesgada por el conocimiento previo de su influencia sobre la variable respuesta, no
fue asi en nuestro caso. Aunque el numero de variables predictoras podria reducirse
al oxigeno, la salinidad, la temperatura, la luz que llega al fondo y la concentracion
de silicatos en el agua marina, llama la atencién que muchas de estas variables,
sino todas, también se han encontrado como importantes predictores del patron
latitudinal de riqueza de especies marinas a lo largo del planeta (Chaudhary et al.,
2017; Costello & Chaudhary, 2017a; Witman & Kaustuv, 2009b) y lo mismo ocurre
para muchas de sus presas. Por ultimo, el modelo RK logra recuperar informacién
del patrén latitudinal de riqueza de especies para zonas con nada de informacion
previa y, utilizando un numero infimo de celdas bien muestreadas y no distribuidas
de forma heterogénea por el area de estudio. La distribucion de estas celdas
también es un artefacto directo del sesgo de muestreo y la fuerte carga de datos

que existen en el golfo de México para nuestro set de datos.

También es destacable que el gran numero de taxones usados en nuestro estudio
podria estar sesgando la relacion entre la riqueza de especies y las variables
predictoras, diluyendo su importancia debido a que diferentes grupos de peces
presentan afinidad por los disimiles habitats que se encuentran en el Gran Caribe.
Es de suponer que el uso exclusivo del modelo RK en gremios especificos podria
aumentar la varianza explicada en nuestro modelo y mejorar el patron de riqueza

de especies predicho. El uso de otros modelos predictores de la riqueza de especies
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como los Boosted regression trees (BRT) podria ayudar a encontrar un valor de
riqueza de especies estimada mas cercano a la realidad (Parravicini et al., 2013).
Los BRT se diferencian de los métodos de regresion tradicionales que producen un
unico "mejor" modelo en que combinan un gran numero de arboles simples para
optimizar el rendimiento predictivo (Friedman, 2001) (Elith et al. 2008). Estos
modelos pueden manejar relaciones e interacciones complejas entre variables
predictoras que se esperaba que surgieran a escala global y son consideradas
técnicas robustas que pueden manejar valores atipicos y la existencia de no
linealidad (Elith, Leathwick, & Hastie, 2008; Friedman, 2001), pero no son capaces

de mostrar el patréon de riqueza de especies de la forma en la que el RK lo hace.

Conclusiones

El patrén de riqueza promedio por banda latitudinal de especies observado presenta
un comportamiento multimodal en el Gran Caribe, con tres picos ubicados en los 9°,
18° y 29°, teniendo valores similares en los extremos de la distribucion latitudinal,
mientras que la riqueza de especies observada alcanza 675 especies al sur de la
Peninsula de la Florida. El mejor set de datos que existe para la region de estudio
presenta areas con baja informacién disponible en cuanto a la riqueza de especies
de peces marinos y al numero de registros. Estas zonas se distribuyen
mayoritariamente en la region del Mar Caribe. Muchas de las celdas con mejor
estado de inventario se concentran en la zona norte del Golfo de México, el segundo
grupo de estas celdas se ubica en la costa este en la costa oriental de la Peninsula
de La Florida, mientras que la minoria de dichas celdas se encuentra distribuida a
lo largo del arco de las Antillas Mayores y Menores desde el canal de Yucatan, el
Paso de los Vientos, Puerto Rico y las Islas Virgenes inglesas y norteamericanas.
No existen celdas con nivel de completitud de inventario elevado en el mar Caribe,
donde encontramos la materia de las celdas sin registros de especies. La
distribucion del patron de riqueza estimada promedio de especies por banda
latitudinal cambia al aplicar el modelo RK a nuestros datos. El comportamiento de
la distribucion se modifica a bimodal, con un pico maximo de riqueza (840 especies)
sobre los 32° de latitud norte, mientras que, en el sur, este pico alcanza unas 680

especies sobre los 9° de latitud norte. Solo ocho variables predictoras ambientales
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resultaron ser no colineales, de las 25 evaluadas para el area de estudio. El oxigeno
superficial y del fondo, la salinidad superficial y del fondo, la concentracién de
silicatos disueltos en el fondo y la cantidad de luz que alcanza el fondo marino mas
la heterogeneidad ambiental, resultaron ser las variables predictoras mas
importantes de la riqueza de especies de peces marinos en el area de estudio. El
modelo predictivo RK logra explicar la mitad de la varianza total, alcanzando a
recuperar valores de riqueza de especies en las zonas donde no habia informacién
previa o esta era escasa. Sin embargo, no consigue predecir valores de riqueza de
especies similares a los registrados en aguas territoriales de algunos paises de la

region.
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Figura A1. Las 8 variables marinas no colineales utilizadas para estimar la riqueza de
especies predicha en nuestro modelo RK: a) Batimetria; b) Oxigeno disuelto superficial; c)
Temperatura superficial; d) Salinidad superficial; e) Salinidad benténica a profundidad
media; f) Luz bentodnica en profundidad media; g) Silicato disuelto bentdnico a profundidad

media; h) Oxigeno disuelto bentdnico en profundidad media.
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Figura A3. Relacion entre el numero de familias y el nimero de especies por familia en la

region del Gran Caribe.
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Figura. A4. Correlograma espacial del indice | de Moran para los residuos de los analisis
de regresiéon de los nueve predictores ambientales en el Gran Caribe con la riqueza de

especies. (I = 0.29, 1era clase de distancias).



Tabla A1. Listado de las 1700 especies de peces marinos en el Gran Caribe
registradas en nuestro set de datos. Se incluyen especies con estado taxondmico
dudoso (diez especies).

Familia

Especies

Acanthuridae

Achiridae

Acipenseridae

Acropomatidae

Aetobatidae

Albulidae

Alopiidae

Ammodytidae

Anacanthobatidae

Acanthurus chirurgus
Acanthurus coeruleus Anguillidae
Acanthurus tractus
Acentronura dendritica
Achirus achirus
Achirus declivis
Achirus lineatus
Apionichthys dumerili
Gymnachirus melas
Gymnachirus nudus
Gymnachirus texae Apogonidae
Trinectes inscriptus
Trinectes maculatus
Trinectes paulistanus
Acipenser oxyrinchus
Acyrtops amplicirrus
Acyrtops beryllinus

Acyrtus artius

Acyrtus lanthanum

Acyrtus rubiginosus
Synagrops bellus

Synagrops pseudomicrolepis
Synagrops spinosus
Synagrops trispinosus
Verilus sordidus

Aetobatus narinari
Agonostomus monticola
Ahlia egmontis

Akko dionaea

Albula goreensis

Albula nemoptera

Albula vulpes

Alopias superciliosus
Alopias vulpinus Argentinidae
Protammodytes sarisa

Schroederobatis americana

Anomalopidae

Antennariidae

Arhynchobatidae

Springeria folirostris
Springeria longirostris
Anguilla rostrata
Kryptophanaron alfredi
Antennarius multiocellatus
Antennarius pauciradiatus
Antennarius scaber
Antennatus bermudensis
Fowlerichthys ocellatus
Fowlerichthys radiosus
Histrio histrio

Apogon aurolineatus
Apogon binotatus
Apogon gouldi

Apogon lachneri

Apogon leptocaulus
Apogon maculatus
Apogon mosavi

Apogon phenax

Apogon pillionatus
Apogon planifrons
Apogon pseudomaculatus
Apogon quadrisquamatus
Apogon robbyi

Apogon robinsi

Apogon townsendi
Astrapogon alutus
Astrapogon puncticulatus
Astrapogon stellatus
Paroncheilus affinis
Phaeoptyx conklini
Phaeoptyx pigmentaria
Phaeoptyx xenus
Zapogon evermanni
Argentina striata
Glossanodon pygmaeus

Pseudoraja fischeri



Ariidae

Ariommatidae

Aspredinidae

Atherinidae

Aulopidae
Aulostomidae

Batrachoididae

Ariopsis assimilis
Ariopsis canteri

Ariopsis felis

Bagre bagre

Bagre marinus
Cathorops aguadulce
Cathorops arenatus
Cathorops belizensis
Cathorops nuchalis
Cathorops wayuu
Notarius grandicassis
Notarius neogranatensis
Notarius phrygiatus
Notarius quadriscutis
Notarius rugispinis
Sciades couma

Sciades herzbergii
Sciades passany
Sciades proops
Ariomma bondi
Ariomma melanum
Ariomma regulus
Aspredinichthys filamentosus
Aspredo aspredo
Platystacus cotylephorus
Atherina harringtonensis
Atherinomorus stipes
Aulopus filamentosus
Aulostomus maculatus
Balistes capriscus
Balistes vetula
Canthidermis maculata
Canthidermis sufflamen
Melichthys niger
Xanthichthys ringens
Amphichthys cryptocentrus
Batrachoides gilberti
Batrachoides manglae
Batrachoides surinamensis
Opsanus beta

Opsanus dichrostomus
Opsanus pardus
Opsanus phobetron

Belonidae

Berycidae

Blenniidae

Opsanus tau

Porichthys bathoiketes
Porichthys oculofrenum
Porichthys pauciradiatus
Porichthys plectrodon
Sanopus astrifer

Sanopus barbatus
Sanopus greenfieldorum
Sanopus johnsoni
Sanopus reticulatus
Sanopus splendidus
Thalassoma bifasciatum
Thalassophryne maculosa
Thalassophryne megalops
Thalassophryne nattereri
Vladichthys gloverensis
Ablennes hians
Platybelone argalus argalus
Strongylura marina
Strongylura notata
Strongylura timucu
Tylosurus acus acus

Tylosurus crocodilus crocodilus

Beryx decadactylus

Beryx splendens
Chasmodes bosquianus
Chasmodes longimaxilla
Chasmodes saburrae
Entomacrodus nigricans
Hypleurochilus bermudensis
Hypleurochilus caudovittatus
Hypleurochilus geminatus

Hypleurochilus multifilis

Hypleurochilus pseudoaequipinnis

Hypleurochilus springeri
Hypsoblennius hentz
Hypsoblennius invemar
Hypsoblennius ionthas
Lupinoblennius nicholsi
Lupinoblennius vinctus
Ophioblennius macclurei
Parablennius marmoreus

Scatrtella cristata



Bothidae

Bramidae

Bregmacerotidae

Bythitidae

Callionymidae

Caproidae

Carangidae

Bothus lunatus

Bothus maculiferus
Bothus ocellatus

Bothus robinsi
Chascanopsetta danae
Chascanopsetta lugubris
Engyophrys senta
Monolene atrimana
Monolene megalepis
Monolene sessilicauda
Trichopsetta caribbaea
Trichopsetta melasma
Trichopsetta orbisulcus
Trichopsetta ventralis
Brama brama

Brama caribbea

Brama dussumieri
Eumegistus brevorti
Pteraclis carolinus
Pterycombus brama
Taractichthys longipinnis
Bregmaceros atlanticus
Bregmaceros cantori
Bregmaceros houdei
Calamopteryx goslinei
Calamopteryx robinsorum
Grammonus claudei
Lucifuga lucayana
Lucifuga spelaeotes
Stygnobrotula latebricola

Callionymus bairdi

Diplogrammus pauciradiatus

Foetorepus agassizii
Foetorepus dagmarae
Foetorepus goodenbeani
Foetorepus goodenbeani
Antigonia capros
Antigonia combatia
Alectis ciliaris

Caranx bartholomaei
Caranx crysos

Caranx hippos

Caranx latus

Carcharhinidae

Caranx lugubris

Caranx ruber
Chloroscombrus chrysurus
Decapterus macarellus
Decapterus punctatus
Decapterus tabl

Elagatis bipinnulata
Hemicaranx amblyrhynchus
Naucrates ductor
Oligoplites palometa
Oligoplites saliens
Oligoplites saurus saurus
Pseudocaranx dentex
Selar crumenophthalmus
Selene brownii

Selene setapinnis
Selene vomer

Seriola dumerili

Seriola fasciata

Seriola rivoliana

Seriola zonata
Trachinocephalus myops
Trachinotus carolinus
Trachinotus cayennensis
Trachinotus falcatus
Trachinotus goodei
Trachurus lathami
Uraspis secunda
Carapus bermudensis
Echiodon dawsoni
Carcharhinus acronotus
Carcharhinus altimus
Carcharhinus brevipinna
Carcharhinus falciformis
Carcharhinus galapagensis
Carcharhinus isodon
Carcharhinus leucas
Carcharhinus limbatus
Carcharhinus longimanus
Carcharhinus obscurus
Carcharhinus perezii
Carcharhinus plumbeus

Carcharhinus porosus



Centriscidae

Centrophoridae

Chaenopsidae

Carcharhinus signatus
Carcharias taurus
Carcharodon carcharias
Galeocerdo cuvier
Isogomphodon oxyrhynchus
Negaprion brevirostris
Prionace glauca
Rhizoprionodon lalandii
Rhizoprionodon porosus
Rhizoprionodon terraenovae
Macroramphosus gracilis
Macroramphosus scolopax
Centrophorus granulosus
Centrophorus squamosus
Centrophorus tessellatus
Deania calcea

Deania profundorum
Hyperoglyphe bythites
Hyperoglyphe perciformis
Centropomus ensiferus
Centropomus mexicanus
Centropomus parallelus
Centropomus pectinatus
Centropomus poeyi
Centropomus undecimalis
Acanthemblemaria aspera
Acanthemblemaria betinensis
Acanthemblemaria chaplini
Acanthemblemaria greenfieldi
Acanthemblemaria harpeza
Acanthemblemaria johnsoni
Acanthemblemaria maria
Acanthemblemaria medusa
Acanthemblemaria paula
Acanthemblemaria rivasi
Acanthemblemaria species A
Acanthemblemaria spinosa
Acanthocybium solandri
Acanthostracion polygonius Chaetodontidae
Acanthostracion quadricornis

Chaenopsis limbaughi

Chaenopsis megalops

Chaenopsis ocellata

Chaenopsis resh
Chaenopsis roseola
Chaenopsis stephensi
Coralliozetus cardonae
Ekemblemaria nigra
Emblemaria atlantica
Emblemaria australis
Emblemaria biocellata
Emblemaria caldwelli
Emblemaria caycedoi
Emblemaria culmenis
Emblemaria diphyodontis
Emblemaria hyltoni
Emblemaria pandionis
Emblematria piratula
Emblemaria vitta
Emblemariopsis arawak
Emblemariopsis bahamensis
Emblemariopsis bottomei
Emblemariopsis carib
Emblemariopsis dianae
Emblemariopsis diaphana
Emblemariopsis leptocirris
Emblemariopsis occidentalis
Emblemariopsis pricei
Emblemariopsis ramirezi
Emblemariopsis randalli
Emblemariopsis ruetzleri
Emblemariopsis tayrona
Emmelichthyops atlanticus
Emmelichthys ruber
Hemiemblemaria simulus
Lucayablennius zingaro
Protemblemaria punctata
Stathmonotus gymnodermis
Stathmonotus hemphillii
Stathmonotus stahli
Stathmonotus tekla
Chaetodipterus faber
Chaetodon capistratus
Chaetodon ocellatus
Chaetodon sedentarius

Chaetodon striatus



Chaunacidae

Chlamydoselachidae

Chlopsidae

Chlorophthalmidae

Cirrhitidae
Clupeidae

Congridae

Prognathodes aculeatus
Prognathodes aya
Prognathodes guyanensis
Chaunacops roseus

Chaunax pictus

Chaunax stigmaeus

Chaunax suttkusi

Chimaera bahamaensis
Chimaera cubana

Hydrolagus alberti
Hydrolagus mirabilis
Chlamydoselachus anguineus
Catesbya pseudomuraena
Chilorhinus suensonii
Chlopsis bicolor

Chlopsis dentatus
Kaupichthys hyoproroides
Kaupichthys nuchalis
Robinsia catherinae
Chlorophthalmus agassizi
Chlorophthalmus brasiliensis
Parasudis truculenta
Amblycirrhitus pinos

Alosa alabamae Coryphaenidae
Alosa chrysochloris
Brevoortia gunteri Coryphaenidae
Brevoortia patronus Crurirajidae
Brevoortia smithi
Dorosoma cepedianum
Dorosoma petenense
Etrumeus sadina Cynoglossidae
Harengula clupeola

Harengula humeralis

Harengula jaguana

Jenkinsia lamprotaenia

Jenkinsia majua

Jenkinsia parvula

Jenkinsia stolifera

Opisthonema oglinum

Rhinosardinia amazonica

Sardinella aurita

Ariosoma anale

Ariosoma balearicum

Ariosoma selenops
Bathycongrus bullisi
Bathycongrus dubius
Bathycongrus polyporus
Bathycongrus thysanochilus
Bathycongrus vicinalis
Bathyuroconger vicinus
Conger esculentus
Conger oceanicus
Conger triporiceps
Gnathophis bathytopos
Gnathophis bracheatopos
Heteroconger camelopardalis
Heteroconger longissimus
Heteroconger luteolus
Japonoconger caribbeus
Neoconger mucronatus
Paraconger caudilimbatus
Pseudophichthys splendens
Rhynchoconger flavus
Rhynchoconger gracilior
Rhynchoconger guppyi
Uroconger syringinus
Coryphaena equiselis
Coryphaena hippurus
Coryphopterus alloides
Cruriraja atlantis

Cruriraja cadenati
Cruriraja poeyi

Cruriraja rugosa
Symphurus arawak
Symphurus billykrietei
Symphurus caribbeanus
Symphurus civitatium
Symphurus diomedeanus
Symphurus hernandezi
Symphurus marginatus
Symphurus minor
Symphurus nebulosus
Symphurus ommaspilus
Symphurus parvus
Symphurus pelicanus

Symphurus piger



Cyprinodontidae
Dactyloscopidae

Dalatiidae

Dasyatidae

Dinematichthyidae

Symphurus plagiusa
Symphurus plagusia
Symphurus pusillus
Symphurus rhytisma
Symphurus stigmosus
Symphurus tessellatus
Symphurus urospilus
Symphysanodon berryi
Symphysanodon mona
Symphysanodon octoactinus
Cubanichthys cubensis
Dactylagnus peratikos
Dactylobatus armatus
Dactylobatus clarkii
Dactylopterus volitans
Dactyloscopus boehlkei
Dactyloscopus comptus
Dactyloscopus crossotus
Dactyloscopus foraminosus
Dactyloscopus moorei
Dactyloscopus poeyi
Dactyloscopus tridigitatus
Gillellus greyae

Gillellus healae

Gillellus inescatus
Gillellus jacksoni
Gillellus uranidea
Leurochilus acon
Myxodagnus belone
Platyagillellus rubrocinctus
Platygillellus smithi
Dalatias licha

Isistius brasiliensis
Isistius plutodus
Mollisquama species A
Squaliolus laticaudus
Bathytoshia centroura
Fontitrygon geijskesi
Hypanus americanus
Hypanus guttatus
Hypanus sabinus
Hypanus say

Alionematichthys minyomma

Diodontidae

Diodontidae

Draconettidae
Echeneidae

Echinorhinidae

Eleotridae

Elopidae

Gunterichthys longipenis
Ogilbia boehlkei

Ogilbia cayorum

Ogilbia jeffwilliamsi
Ogilbia mccoskeri

Ogilbia sabaji

Ogilbia species B

Ogilbia suarezae

Ogilbia tyleri

Ogilbichthys ferocis
Ogilbichthys haitiensis
Ogilbichthys kakuki
Ogilbichthys longimanus
Ogilbichthys microphthalmus
Ogilbichthys puertoricoensis
Ogilbichthys tobagoensis
Pseudogilbia sanblasensis
Chilomycterus antennatus
Chilomycterus antillarum
Chilomycterus reticulatus
Chilomycterus schoepfii
Diodon eydouxii

Diodon holocanthus
Diodon hystrix
Centrodraco acanthopoma
Echeneis naucrates
Echeneis neucratoides
Phtheirichthys lineatus
Remora albescens
Remora australis

Remora brachyptera
Remora osteochir
Remora remora
Echinorhinus brucus
Dormitator maculatus
Eleotris amblyopsis
Eleotris perniger

Eleotris pisonis

Erotelis smaragdus
Gobiomorus dormitor
Guavina guavina
Leptophilypnus fluviatilis

Elops saurus



Emmelichthyidae

Engraulidae

Etmopteridae

Elops smithi
Erythrocles monodi
Anchoa cayorum
Anchoa choerostoma
Anchoa colonensis
Anchoa cubana
Anchoa filifera

Anchoa hepsetus
Anchoa januaria
Anchoa lamprotaenia
Anchoa lyolepis
Anchoa mitchilli
Anchoa parva

Anchoa spinifer
Anchoa trinitatis
Anchovia clupeoides
Anchovia surinamensis
Anchoviella blackburni
Anchoviella brevirostris
Anchoviella elongata
Anchoviella guianensis
Anchoviella lepidentostole
Anchoviella perfasciata
Cetengraulis edentulus
Engraulis eurystole
Lycengraulis batesii
Lycengraulis grossidens
Lycengraulis limnichthys
Lythrypnus crocodilus
Lythrypnus elasson
Lythrypnus heterochroma
Lythrypnus minimus
Lythrypnus mowbrayi
Lythrypnus nesiotes
Lythrypnus okapia
Lythrypnus phorellus
Lythrypnus species 3
Lythrypnus spilus
Etmopterus bigelowi
Etmopterus bullisi
Etmopterus carteri
Etmopterus gracilispinis

Etmopterus hillianus

Exocoetidae

Exocoetidae

Fistulariidae

Fundulidae
Gadidae

Gempylidae

Gerreidae

Etmopterus perryi
Etmopterus pusillus
Etmopterus robinsi
Etmopterus schultzi
Etmopterus virens
Cheilopogon cyanopterus
Cheilopogon exsiliens
Cheilopogon furcatus
Cheilopogon melanurus
Cypselurus comatus
Exocoetus obtusirostris
Exocoetus volitans
Hirundichthys affinis
Hirundichthys rondeletii
Hirundichthys speculiger
Parexocoetus hillianus
Prognichthys glaphyrae
Prognichthys occidentalis
Fistularia petimba
Fistularia tabacaria
Lucania parva
Enchelyopus cimbrius
Urophycis cirrata
Urophycis earllii
Urophycis floridana
Urophycis regia
Diplospinus multistriatus
Epinnula magistralis

Gempylus serpens

Lepidocybium flavobrunneum

Nealotus tripes
Neoepinnula americana
Nesiarchus nasutus
Promethichthys prometheus
Ruvettus pretiosus
Diapterus auratus
Diapterus rhombeus
Eucinostomus argenteus
Eucinostomus gula
Eucinostomus harengulus
Eucinostomus havana
Eucinostomus jonesii

Eucinostomus lefroyi



Ginglymostomatidae
Gobiesocidae

Gobiidae

Eucinostomus melanopterus

Eugerres awlae
Eugerres brasilianus
Eugerres plumieri
Euleptorhamphus velox
Gerres cinereus
Ginglymostoma cirratum
Arcos nudus

Derilissus altifrons
Derilissus kremnobates
Derilissus lombardii
Derilissus nanus
Derilissus vittiger
Gobiesox barbatulus
Gobiesox cephalus
Gobiesox lucayanus
Gobiesox nigripinnis
Gobiesox punctulatus
Gobiesox strumosus
Gymnoscyphus ascitus
Tomicodon briggsi
Tomicodon clarkei
Tomicodon cryptus
Tomicodon fasciatus
Tomicodon lavettsmithi
Tomicodon leurodiscus
Tomicodon reitzae
Tomicodon rhabdotus
Tomicodon rupestris
Antilligobius nikkiae
Awaous banana
Awaous flavus
Barbulifer antennatus
Barbulifer ceuthoecus
Bathygobius antilliensis
Bathygobius curacao
Bathygobius geminatus
Bathygobius lacertus
Bathygobius mystacium
Bathygobius soporator

Bollmannia boqueronensis

Bollmannia communis

Bollmannia eigenmanni

Gobiidae

Bollmannia litura
Carrigobius amblyrhynchus
Chriolepis fisheri
Chriolepis roosevelti
Coryphopterus curasub
Coryphopterus dicrus
Coryphopterus eidolon
Coryphopterus glaucofraenum
Coryphopterus hyalinus
Coryphopterus kuna
Coryphopterus lipernes
Coryphopterus personatus
Coryphopterus punctipectophorus
Coryphopterus thrix
Coryphopterus tortugae
Coryphopterus venezuelae
Cryptopsilotris batrachodes
Ctenogobius boleosoma
Ctenogobius claytonii
Ctenogobius fasciatus
Ctenogobius phenacus
Ctenogobius pseudofasciatus
Ctenogobius saepepallens
Ctenogobius shufeldti
Ctenogobius smaragdus
Ctenogobius stigmaticus
Ctenogobius stigmaturus
Elacatinus atronasus
Elacatinus cayman
Elacatinus centralis
Elacatinus chancei
Elacatinus colini
Elacatinus evelynae
Elacatinus genie
Elacatinus horsti
Elacatinus illecebrosus
Elacatinus jarocho
Elacatinus lobeli
Elacatinus lori

Elacatinus louisae
Elacatinus oceanops
Elacatinus prochilos

Elacatinus randalli



Elacatinus serranilla
Elacatinus species N
Elacatinus species P
Elacatinus tenox
Elacatinus xanthiprora
Evermannichthys bicolor
Evermannichthys convictor
Evermannichthys metzelaari
Evermannichthys silus
Evermannichthys spongicola
Evorthodus lyricus
Ginsburgellus novemlineatus
Gnatholepis thompsoni
Gobioides broussonnetii
Gobionellus oceanicus
Gobiosoma bosc
Gobiosoma ginsburgi
Gobiosoma grosvenori
Gobiosoma hildebrandi
Gobiosoma longipala
Gobiosoma robustum
Gobiosoma schultzi
Gobiosoma spes
Gobiosoma spilotum
Gobiosoma yucatanum
Gobulus myersi
Lophogobius cyprinoides
Lopholatilus chamaeleonticeps
Microgobius carri
Microgobius gulosus
Microgobius meeki
Microgobius microlepis
Microgobius signatus
Microgobius thalassinus
Microphis lineatus

Nes longus

Oxyurichthys stigmalophius
Paedovaricus imswe
Palatogobius grandoculus
Palatogobius incendius
Palatogobius paradoxus
Pariah scotius

Parrella macropteryx

Grammatidae

Grammicolepididae

Pinnichthys aimoriensis
Pinnichthys bilix
Pinnichthys prolata
Pinnichthys saurimimica
Priolepis dawsoni
Priolepis hipoliti
Priolepis robinsi
Psilotris alepis

Psilotris boehlkei
Psilotris celsus

Psilotris kaufmani
Psilotris laetarii

Psilotris laurae

Risor ruber
Robinsichthys arrowsmithensis
Sicydium buscki
Tigrigobius dilepis
Tigrigobius gemmatus
Tigrigobius macrodon
Tigrigobius multifasciatus
Tigrigobius pallens
Tigrigobius panamensis
Tigrigobius redimiculus
Tigrigobius rubrigenis
Tigrigobius saucrus
Tigrigobius zebrellus
Varicus adamsi

Varicus benthonis
Varicus bucca

Varicus cephalocellatus
Varicus decorum
Varicus lacerta

Varicus marilynae
Varicus nigritus

Varicus veliguttatus
Varicus vespa
Vomerogobius flavus
Gramma dejongi
Gramma linki

Gramma loreto
Gramma melacara
Grammicolepis brachiusculus

Xenolepidichthys dalgleishi



Gymnuridae

Haemulidae

Hemiramphidae

Heterenchelyidae

Hexanchidae

Holocentridae

Gymnura altavela

Gymnura lessae

Gymnura micrura
Anisotremus surinamensis
Anisotremus virginicus
Brachygenys chrysargyreum Holocentridae
Conodon nobilis
Genyatremus cavifrons
Haemulon album
Haemulon aurolineatum Istiophoridae
Haemulon bonariense

Haemulon boschmae

Haemulon carbonarium

Haemulon cf. steindachneri

Haemulon flavolineatum Kyphosidae
Haemulon macrostomum

Haemulon melanurum

Haemulon parra

Haemulon plumierii Labridae

Haemulon sciurus
Haemulon striatum
Haemulon vittatum
Haemulopsis corvinaeformis
Orthopristis chrysoptera
Orthopristis ruber
Paranisotremus moricandi
Rhonciscus crocro
Steindachneria argentea
Chriodorus atherinoides
Hemiramphus balao
Hemiramphus bermudensis
Hemiramphus brasiliensis
Hyporhamphus collettei
Hyporhamphus meeki
Hyporhamphus roberti
Hyporhamphus unifasciatus
Oxyporhamphus similis
Pythonichthys sanguineus
Heptranchias perlo
Hexanchus griseus Labrisomidae
Hexanchus vitulus

Corniger spinosus

Flammeo marianus

Holocentrus adscensionis
Holocentrus rufus
Myripristis jacobus
Neoniphon coruscum
Neoniphon vexillarium
Ostichthys trachypoma
Plectrypops retrospinis
Sargocentron bullisi
Sargocentron poco
Istiophorus platypterus
Kajikia albida

Makaira nigricans
Tetrapturus georgii
Tetrapturus pfluegeri
Kyphosus bigibbus
Kyphosus cinerascens
Kyphosus sectatrix
Kyphosus vaigiensis
Bodianus pulchellus
Bodianus rufus
Clepticus parrae
Decodon puellaris
Doratonotus megalepis
Halichoeres bathyphilus
Halichoeres bivittatus
Halichoeres burekae
Halichoeres caudalis
Halichoeres cyanocephalus
Halichoeres garnofi
Halichoeres maculipinna
Halichoeres pictus
Halichoeres poeyi
Halichoeres radiatus
Halichoeres socialis
Lachnolaimus maximus
Polylepion species A
Xyrichtys martinicensis
Xyrichtys novacula
Xyrichtys splendens
Brockius albigenys
Brockius nigricinctus
Gobioclinus bucciferus

Gobioclinus filamentosus



Gobioclinus gobio
Gobioclinus guppyi Labrisomidae
Gobioclinus haitiensis
Gobioclinus kalisherae
Haptoclinus apectolophus
Haptoclinus dropi
Labrisomus conditus
Labrisomus cricota
Labrisomus nuchipinnis
Malacoctenus aurolineatus
Malacoctenus boehlkei
Malacoctenus delalandii Lamnidae
Malacoctenus erdmani
Malacoctenus gilli Lepisosteidae
Malacoctenus macropus

Lobotidae

Lophiidae

Malacoctenus triangulatus
Malacoctenus versicolor
Nemaclinus atelestos
Paraclinus barbatus
Paraclinus cingulatus
Paraclinus fasciatus
Paraclinus grandicomis Lutjanidae
Paraclinus infrons
Paraclinus marmoratus
Paraclinus naeorhegmis
Paraclinus nigripinnis
Starksia atlantica
Starksia culebrae
Starksia elongata
Starksia fasciata
Starksia greenfieldi
Starksia guttata
Starksia hassi

Starksia langi

Starksia lepicoelia
Starksia leucovitta
Starksia melasma
Starksia nanodes
Starksia occidentalis
Starksia ocellata Luvaridae
Starksia rava Malacanthidae
Starksia robertsoni

Starksia sangreyae Malacanthidae

Starksia sella

Starksia sluiteri

Starksia smithvanizi
Starksia species A
Starksia species B
Starksia splendens
Starksia springeri
Starksia starcki

Starksia weigti

Starksia williamsi
Starksia y-lineata

Isurus oxyrinchus
Isurus paucus
Atractosteus spatula
Atractosteus tristoechus
Lobotes surinamensis
Lophiodes beroe
Lophiodes monodi
Lophiodes reticulatus
Lophius gastrophysus
Sladenia shaefersi
Apsilus dentatus

Etelis oculatus

Lutjanus analis

Lutjianus apodus
Lutjanus buccanella
Lutjanus campechanus
Lutjanus cyanopterus
Lutjanus griseus
Lutjanus jocu

Lutjanus mahogoni
Lutjanus purpureus
Lutjanus synagris
Lutjanus vivanus
Ocyurus chrysurus
Pristipomoides aquilonaris
Pristipomoides freemani
Pristipomoides macrophthalmus
Rhomboplites aurorubens
Luvarus imperialis
Caulolatilus bermudensis
Caulolatilus chrysops

Caulolatilus cyanops



Megalopidae
Merlucciidae
Microdesmidae
Mitsukurinidae
Mobulidae

Molidae

Monacanthidae

Moridae

Moringuidae
Mugilidae

Mullidae

Mullidae

Muraenesocidae

Caulolatilus dooleyi
Caulolatilus intermedius Muraenidae
Caulolatilus microps
Caulolatilus williamsi
Malacanthus plumieri
Megalops atlanticus
Merluccius albidus
Cerdale floridana
Mitsukurina owstoni
Mobula birostris

Mobula hypostoma
Mobula species A

Mobula tarapacana
Masturus lanceolatus
Mola mola

Ranzania laevis

Aluterus heudelotii
Aluterus monoceros
Aluterus schoepfii
Aluterus scriptus
Cantherhines macrocerus Myliobatidae
Cantherhines pullus
Monacanthus ciliatus Narcinidae
Monacanthus tuckeri
Stephanolepis hispidus
Stephanolepis setifer
Laemonema barbatulum
Physiculus fulvus
Moringua edwardsi
Joturus pichardi

Mugil cephalus

Mugil curema

Mugil incilis

Mugil liza

Mugil longicauda

Mugil margaritae

Mugil rubrioculus

Mugil trichodon

Mulloidichthys martinicus

Mullus auratus

Pseudupeneus maculatus Nomeidae
Upeneus parvus Nomeidae

Channomuraena vittata

Nettastomatidae

Cynoponticus savanna
Anarchias similis
Uropterygius macularius
Echidna catenata
Enchelycore carychroa
Enchelycore nigricans
Gymnothorax conspersus
Gymnothorax funebris
Gymnothorax hubbsi
Gymnothorax kolpos
Gymnothorax maderensis
Gymnothorax miliaris
Gymnothorax moringa
Gymnothorax nigromarginatus
Gymnothorax ocellatus
Gymnothorax polygonius
Gymnothorax saxicola
Gymnothorax vicinus
Monopenchelys acuta
Muraena retifera
Myliobatis freminvillii
Myliobatis goodei
Benthobatis marcida
Diplectrum radiale
Diplobatis colombiensis
Diplobatis guamachensis
Diplobatis pictus

Narcine bancroftii
Hoplunnis diomediana
Hoplunnis macrura
Hoplunnis megista
Hoplunnis similis
Hoplunnis tenuis
Nettastoma melanurum
Nettastoma syntresis
Nettenchelys exoria
Nettenchelys inion
Nettenchelys pygmaea
Saurenchelys cognita
Venefica procera
Cubiceps gracilis
Cubiceps pauciradiatus

Nomeus gronovii



Odontaspididae

Ophichthidae

Ophichthidae

Psenes arafurensis
Psenes cyanophrys
Psenes pellucidus
Odontaspis ferox
Odontaspis noronhai
Dibranchus atlanticus
Halieutichthys aculeatus
Halieutichthys bispinosus
Halieutichthys caribbaeus
Halieutichthys intermedius
Malthopsis gnoma
Ogcocephalus corniger
Ogcocephalus cubifrons
Ogcocephalus declivirostris
Ogcocephalus nasutus
Ogcocephalus notatus
Ogcocephalus pantostictus
Ogcocephalus parvus
Ogcocephalus pumilus
Ogcocephalus rostellum
Zalieutes mcgintyi
Aplatophis chauliodus
Aprognathodon platyventris
Apterichtus ansp
Apterichtus kendalli
Bascanichthys bascanium
Bascanichthys inopinatus
Bascanichthys scuticaris
Brotula barbata
Callechelys bilinearis
Callechelys guineensis
Callechelys muraena
Callechelys springeri
Caralophia loxochila
Echiophis intertinctus
Echiophis punctifer
Ethadophis akkistikos
Gordiichthys ergodes
Gordiichthys irretitus
Gordiichthys leibyi
Gordiichthys randalli
Hyphalophis devius

Ichthyapus ophioneus

Ophidiidae

Ophidiidae

Letharchus velifer
Lethogoleos andersoni
Lile piquitinga
Mixomyrophis pusillipinna
Myrichthys breviceps
Myrichthys ocellatus
Myrophis anterodorsalis
Myrophis platyrhynchus
Myrophis plumbeus
Myrophis punctatus
Ophichthus cruentifer
Ophichthus cylindroideus
Ophichthus gomesii
Ophichthus hyposagmatus
Ophichthus melanoporus
Ophichthus menezesi
Ophichthus omorgmus
Ophichthus ophis
Ophichthus puncticeps
Ophichthus rex
Ophichthus spinicauda
Phaenomonas longissima
Pseudomyrophis frio
Pseudomyrophis fugesae
Pseudomyrophis nimius
Quassiremus ascensionis
Lepophidium aporrhox
Lepophidium brevibarbe
Lepophidium collettei
Lepophidium crossotum
Lepophidium cultratum
Lepophidium entomelan
Lepophidium gilmorei
Lepophidium jeannae
Lepophidium kallion
Lepophidium marmoratum
Lepophidium pheromystax
Lepophidium profundorum
Lepophidium robustum
Lepophidium staurophor
Lepophidium wileyi
Lepophidium zophochir

Monomitopus agassizii



Opistognathidae

Opistognathidae

Ostraciidae

Neobythites elongatus
Neobythites gilli
Neobythites marginatus

Oxynotidae

Neobythites monocellatus
Neobythites multidigitatus
Neobythites multiocellatus
Neobythites unicolor
Ophidion antipholus
Ophidion dromio

Ophidion grayi

Ophidion guianense
Ophidion holbrookii

Ophidion josephi

Ophidion lagochila

Ophidion marginatum
Ophidion nocomis

Ophidion selenops
Otophidium chickcharney
Otophidium dormitator
Otophidium omostigma
Parophidion schmidti
Petrotyx sanguineus
Anoptoplacus pygmaeus
Lonchopisthus ancistrus
Lonchopisthus higmani
Lonchopisthus lemur
Lonchopisthus micrognathus
Opistognathus aurifrons
Opistognathus gilberti
Opistognathus leprocarus
Opistognathus lonchurus
Opistognathus macrognathus
Opistognathus maxillosus
Opistognathus megalepis
Opistognathus melachasme Parazenidae
Opistognathus nothus
Opistognathus robinsi Pempheridae
Opistognathus schrieri
Opistognathus signatus Percophidae
Opistognathus whitehursti

Lactophrys bicaudalis

Lactophrys trigonus

Lactophrys triqueter

Paralichthyidae

Oxynotus caribbaeus
Ancylopsetta antillarum
Ancylopsetta cycloidea
Ancylopsetta dilecta
Ancylopsetta kumperae
Ancylopsetta microctenus
Ancylopsetta ommatus
Citharichthys abbotti
Citharichthys amblybregmatus
Citharichthys arctifrons
Citharichthys arenaceus
Citharichthys cornutus
Citharichthys dinoceros
Citharichthys gymnorhinus
Citharichthys macrops
Citharichthys minutus
Citharichthys spilopterus
Citharichthys uhleri
Citharichthys valdezi
Cyclopsetta chittendeni
Cyclopsetta fimbriata
Etropus crossotus
Etropus cyclosquamus
Etropus rimosus
Gastropsetta frontalis
Paralichthys albigutta
Paralichthys dentatus
Paralichthys lethostigma
Paralichthys oblongus
Paralichthys squamilentus
Paralichthys tropicus
Syacium gunteri
Syacium micrurum
Syacium papillosum
Cyttopsis rosea

Parazen pacificus
Pempheris poeyi
Pempheris schomburgkii
Bembrops anatirostris
Bembrops gobioides
Bembrops macromma
Bembrops magnisquamis

Bembrops ocellatus



Peristediidae

Pleuronectidae

Polymixiidae

Polynemidae
Pomacanthidae

Pomacentridae

Bembrops quadrisella
Bembrops raneyi
Chrionema squamentum
Peristedion antillarum
Peristedion brevirostre
Peristedion ecuadorense
Peristedion gracile
Peristedion greyae
Peristedion imberbe
Peristedion longispatha
Peristedion miniatum
Peristedion thompsoni
Peristedion truncatum
Peristedion unicuspis
Poecilopsetta beanii
Poecilopsetta inermis
Polymixia lowei
Polymixia nobilis
Polydactylus octonemus
Polydactylus oligodon
Polydactylus virginicus
Centropyge argi
Centropyge aurantonotus
Holacanthus bermudensis
Holacanthus ciliaris
Holacanthus tricolor
Pomacanthus arcuatus
Pomacanthus paru
Abudefduf saxatilis
Abudefduf taurus
Chromis bermudae
Chromis cf. enchrysura
Chromis cyanea
Chromis enchrysura
Chromis insolata
Chromis multilineata

Chromis scotti

Microspathodon chrysurus

Stegastes adustus
Stegastes diencaeus
Stegastes leucostictus
Stegastes otophorus

Stegastes partitus

Pomatomidae
Potamotrygonidae

Priacanthidae

Pristidae

Pristigasteridae

Proscylliidae
Pseudocarchariidae
Pseudotriakidae
Ptereleotridae

Rachycentridae

Rajidae

Rajidae

Stegastes planifrons
Stegastes xanthurus
Pomatomus saltatrix
Styracura schmardae
Cookeolus japonicus
Heteropriacanthus cruentatus
Priacanthus arenatus
Pseudopriacanthus alta
Pristis pectinata

Pristis pristis
Chirocentrodon bleekerianus
Neoopisthopterus cubanus
Odontognathus compressus
Odontognathus mucronatus
Pellona harroweri
Pristiophorus schroederi
Eridacnis barbouri
Pseudocarcharias kamoharai
Pseudotriakis microdon
Ptereleotris calliura
Ptereleotris helenae
Ptereleotris randalli
Pteroplatytrygon violacea
Rachycentron canadum
Breviraja claramaculata
Breviraja colesi

Breviraja mouldi

Breviraja nigriventralis
Breviraja spinosa

Dipturus bullisi

Dipturus garricki

Dipturus olseni

Dipturus oregoni

Dipturus teevani

Fenestraja atripinna
Fenestraja cubensis
Fenestraja ishiyamai
Fenestraja plutonia
Fenestraja sinusmexicanus
Gurgesiella atlantica
Leucoraja garmani
Leucoraja lentiginosa

Leucoraja yucatanensis



Rhincodontidae
Rhinobatidae

Rhinochimaeridae

Rhinopteridae

Scaridae

Scaridae

Sciaenidae

Neoraja carolinensis
Rajella bigelowi

Rajella fuliginea

Rajella purpuriventralis
Rostroraja ackleyi
Rostroraja bahamensis
Rostroraja cervigoni
Rostroraja eglanteria
Rostroraja texana
Rhincodon typus
Pseudobatos lentiginosus
Pseudobatos percellens
Harriotta raleighana
Neoharriotta carri
Rhinochimaera atlantica
Rhinoptera bonasus
Rhinoptera brasiliensis
Cryptotomus roseus
Nicholsina usta

Scarus coelestinus
Scarus coeruleus
Scarus guacamaia
Scarus iseri

Scarus taeniopterus
Scarus vetula
Sparisoma atomarium
Sparisoma aurofrenatum
Sparisoma axillare
Sparisoma chrysopterum
Sparisoma griseorubrum
Sparisoma radians
Sparisoma rubripinne
Sparisoma viride
Bairdiella chrysoura
Bairdiella ronchus
Stellifer chaoi

Stellifer colonensis
Stellifer griseus

Stellifer lanceolatus
Stellifer magoi

Stellifer microps

Stellifer naso

Stellifer rastrifer

Sciaenidae

Stellifer species A
Stellifer stellifer

Stellifer venezuelae
Corvula batabana
Corvula sanctaeluciae
Ctenosciaena gracilicirrhus
Cynoscion acoupa
Cynoscion arenarius
Cynoscion jamaicensis
Cynoscion leiarchus
Cynoscion microlepidotus
Cynoscion nebulosus
Cynoscion nothus
Cynoscion regalis
Cynoscion similis
Cynoscion virescens
Equetus lanceolatus
Equetus punctatus
Isopisthus parvipinnis
Larimus breviceps
Larimus fasciatus
Leiostomus xanthurus
Lonchurus elegans
Lonchurus lanceolatus
Macrodon ancylodon
Menticirrhus americanus
Menticirrhus littoralis
Menticirrhus saxatilis
Microdesmus bahianus
Microdesmus carri
Microdesmus lanceolatus
Microdesmus longipinnis
Microdesmus luscus
Micropogonias furnieri
Micropogonias undulatus
Nebris microps
Odontoscion dentex
Ophioscion gomezi
Ophioscion panamensis
Ophioscion punctatissimus
Paralonchurus brasiliensis
Pareques acuminatus

Pareques iwamotoi



Scomberesocidae

Scombridae

Scombridae

Scombropidae
Scorpaenidae

Pareques umbrosus
Pogonias cromis
Protosciaena bathytatos
Protosciaena trewavasae
Sciaenops ocellatus
Umbrina broussonnetii
Umbrina coroides
Umbrina milliae
Scomberesox saurus saurus
Auxis rochei rochei

Auxis thazard thazard
Euthynnus alletteratus
Katsuwonus pelamis
Sarda sarda

Scomber colias
Scomberomorus brasiliensis
Scomberomorus cavalla
Scomberomorus maculatus
Scomberomorus regalis
Thunnus alalunga
Thunnus albacares
Thunnus atlanticus
Thunnus obesus
Thunnus thynnus
Scombrops oculatus
Ectreposebastes imus
Helicolenus dactylopterus
Idiastion kyphos
Neomerinthe beanorum
Neomerinthe hemingwayi
Phenacoscorpius nebris
Pontinus castor

Pontinus helena

Pontinus longispinis
Pontinus nematophthalmus
Pontinus rathbuni
Scorpaena agassizii
Scorpaena albifimbria
Scorpaena bergii
Scorpaena brachyptera
Scorpaena brasiliensis
Scorpaena calcarata

Scorpaena dispar

Scyliorhinidae

Serranidae

Serranidae

Scorpaena elachys
Scorpaena grandicornis
Scorpaena inermis
Scorpaena isthmensis
Scorpaena plumieri
Scorpaenodes barrybrowni

Scorpaenodes caribbaeus

Scorpaenodes tredecimspinosus

Setarches guentheri
Trachyscorpia cristulata
Apristurus canutus
Apristurus laurussonii
Apristurus parvipinnis
Apristurus riveri

Galeus antillensis
Galeus arae

Galeus cadenati

Galeus springeri
Parmaturus campechiensis
Schroederichthys maculatus
Scyliorhinus boa
Scyliorhinus haeckelii
Scyliorhinus hesperius
Scyliorhinus meadi
Scyliorhinus retifer
Scyliorhinus torrei
Alphestes afer

Anthias asperilinguis
Anthias hensleyi
Anthias nicholsi

Anthias woodsi
Baldwinella aureorubens
Baldwinella vivanus
Bathyanthias cubensis
Bathyanthias mexicanus
Bathyanthias species A
Bullisichthys caribbaeus
Centropristis ocyurus
Centropristis philadelphica
Centropristis striata
Cephalopholis cruentata
Cephalopholis fulva
Cephalopholis furcifer



Choranthias tenuis
Dermatolepis inermis
Diplectrum bivittatum
Diplectrum formosum
Epinephelus adscensionis
Epinephelus guttatus
Epinephelus itajara
Epinephelus morio
Epinephelus striatus
Gonioplectrus hispanus
Hemanthias leptus
Hypoplectrus aberrans
Hypoplectrus atlahua
Hypoplectrus castroaguirrei
Hypoplectrus chlorurus
Hypoplectrus ecosur
Hypoplectrus floridae
Hypoplectrus gemma
Hypoplectrus gummigutta
Hypoplectrus guttavarius
Hypoplectrus indigo
Hypoplectrus maculiferus
Hypoplectrus maya
Hypoplectrus nigricans
Hypoplectrus providencianus
Hypoplectrus puella
Hypoplectrus randallorum
Hypoplectrus species 1
Hypoplectrus unicolor
Hyporthodus drummondhayi
Hyporthodus flavolimbatus
Hyporthodus mystacinus
Hyporthodus nigritus
Hyporthodus niveatus
Jeboehlkia gladifer
Liopropoma aberrans
Liopropoma carmabi
Liopropoma eukrines
Liopropoma mowbrayi
Liopropoma olneyi Serranidae
Liopropoma rubre
Liopropoma santi

Lipogramma anabantoides

Lipogramma barrettorum
Lipogramma evides
Lipogramma flavescens
Lipogramma haberorum
Lipogramma klayi
Lipogramma levinsoni
Lipogramma regia
Lipogramma robinsi
Lipogramma rosea
Lipogramma schrieri
Lipogramma species A
Lipogramma trilineata
Mycteroperca acutirostris
Mycteroperca bonaci
Mycteroperca cidi
Mycteroperca interstitialis
Mycteroperca microlepis
Mycteroperca phenax
Mycteroperca tigris
Mycteroperca venenosa
Paralabrax dewegeri
Parasphyraenops atrimanus
Parasphyraenops incisus
Plectranthias garrupellus
Pronotogrammus matrtinicensis
Pseudogramma gregoryi
Rypticus bistrispinus
Rypticus bornoi

Rypticus carpenteri
Rypticus maculatus
Rypticus randalli
Rypticus saponaceus
Rypticus subbifrenatus
Schultzea beta
Serraniculus pumilio
Serranus annularis
Serranus atrobranchus
Serranus baldwini
Serranus chionaraia
Serranus flaviventris
Serranus fuscula
Serranus luciopercanus

Serranus maytagi



Somniosidae

Sparidae

Sparidae

Sphyraenidae

Sphyrnidae

Squalidae

Serranus notospilus
Serranus phoebe
Serranus subligarius
Serranus tabacarius
Serranus tigrinus
Serranus tortugarum
Centroscymnus coelolepis
Centroscymnus owstonii
Somniosus microcephalus
Zameus squamulosus
Archosargus probatocephalus
Archosargus rhomboidalis
Calamus arctifrons
Calamus bajonado
Calamus calamus
Calamus campechanus
Calamus cervigoni
Calamus leucosteus
Calamus nodosus
Calamus penna

Calamus pennatula
Calamus proridens
Diplodus argenteus caudimacula
Diplodus bermudensis
Diplodus holbrookii
Lagodon rhomboides
Lampris megalopsis
Pagrus pagrus
Stenotomus caprinus
Stenotomus chrysops
Sphyraena barracuda
Sphyraena borealis
Sphyraena guachancho
Sphyrna lewini

Sphyrna media

Sphyrna mokarran
Sphyrna tiburo

Sphyrna tudes

Sphyrna zygaena
Cirrhigaleus asper
Squalus acanthias
Squalus clarkae

Squalus cubensis

Squatinidae

Stromateidae

Synaphobranchidae

Syngnathidae

Syngnathidae

Squatina david
Squatina dumeril
Peprilus burti

Peprilus paru

Peprilus triacanthus
Dysomma anguillare
Linkenchelys multipora
Anarchopterus criniger
Anarchopterus tectus
Bryx dunckeri

Bryx randalli
Cosmocampus albirostris
Cosmocampus brachycephalus
Cosmocampus elucens
Cosmocampus hildebrandi
Cosmocampus profundus
Halicampus crinitus
Hippocampus erectus
Hippocampus reidi
Hippocampus zosterae
Micrognathus erugatus
Minyichthys inusitatus
Penetopteryx nanus
Pseudophallus mindii
Syngnathus caribbaeus
Syngnathus dawsoni
Syngnathus floridae
Syngnathus fuscus
Syngnathus louisianae
Syngnathus makaxi
Syngnathus pelagicus
Syngnathus scovelli
Syngnathus springeri
Syngnathus texanus
Saurida brasiliensis
Saurida caribbaea
Saurida normani
Saurida suspicio
Synodus bondi
Synodus foetens
Synodus intermedius
Synodus macrostigmus

Synodus poeyi



Tetraodontidae

Torpedinidae

Trachichthyidae

Triacanthodidae

Triakidae

Trichiuridae

Synodus saurus

Synodus synodus
Canthigaster figueiredoi
Canthigaster jamestyleri
Canthigaster rostrata
Colomesus psittacus
Lagocephalus laevigatus
Lagocephalus lagocephalus
Sphoeroides dorsalis
Sphoeroides georgemilleri
Sphoeroides greeleyi
Sphoeroides nephelus
Sphoeroides pachygaster
Sphoeroides parvus
Sphoeroides spengleri
Sphoeroides testudineus
Sphoeroides tyleri
Sphoeroides yergeri
Tetronarce occidentalis
Torpedo andersoni
Gephyroberyx darwinii
Hoplostethus mediterraneus
Hoplostethus occidentalis
Hollardia hollardi
Hollardia meadi
Johnsonina eriomma
Parahollardia lineata
Parahollardia schmidti
Mustelus canis

Mustelus higmani
Mustelus minicanis
Mustelus norrisi

Mustelus sinusmexicanus
Aphanopus intermedius
Benthodesmus simonyi
Benthodesmus tenuis
Evoxymetopon taeniatus
Lepidopus altifrons

Trichiurus lepturus

Triglidae

Tripterygiidae

Uranoscopidae

Urotrygonidae

Xiphiidae
Zeidae
Zenionidae

Bellator brachychir
Bellator egretta

Bellator militaris
Bellator ribeiroi
Prionotus alatus
Prionotus beanii
Prionotus evolans
Prionotus longispinosus
Prionotus martis
Prionotus murielae
Prionotus ophryas
Prionotus paralatus
Prionotus punctatus
Prionotus roseus
Prionotus rubio
Prionotus scitulus
Prionotus stearnsi
Prionotus tribulus
Enneanectes altivelis
Enneanectes atrorus
Enneanectes boehlkei
Enneanectes deloachorum
Enneanectes jordani
Enneanectes matador
Enneanectes quadra
Enneanectes species F
Enneanectes wilki
Astroscopus guttatus
Astroscopus y-graecum
Kathetostoma albigutta
Kathetostoma cubana
Xenocephalus egregius
Urobatis jamaicensis
Urotrygon microphthalmum
Urotrygon venezuelae
Xiphias gladius
Zenopsis conchifera
Zenion hololepis



Tabla A2. Valores de completitud de inventario de las celdas mejor muestreadas en el
area de estudio. Codigo por regiones: Sin marcas: celdas del Golfo de México; con *:
celdas del Estrecho de Yucatan; con **: Celdas del Paso de los vientos y norte de Haiti;
con ***: celdas al sureste y suroeste de la isla de Puerto Rico; con : celda ubicada en las
Islas Bahamas; con ¥: celdas de la costa este de la Peninsula de La Florida y el océano
Atlantico.

Valor de Centroide de la celda 88.51 -95.79 28.66
ﬁ,?,r:rﬁf:i';ug/sel Longitud  Latitud ::-2323 gz;g ;2;;
o019 9058 28.69 88.39 9126  26.75
o oo 2578 88.13~ 7731 2512
95.21 , 97.61  27.30 56,01 o0 au7e
9999 7826 28.72 87.95 9325  29.24
92.89 9423  26.25 57 o0 are saar
92.88 90.75  28.71

92 45" 8124 3121 88.39 9126  26.75
92 04 9174  28.74 88.13 7731 2512
91.88 9731  27.29 88.01" -81.29  30.78
91.72" 7825  28.34 87.95 9325  29.24
91.68" -81.06  31.64 87.92 -93.76  29.22
91.36 -86.27  27.74 87.85" -78.74  28.73
90.75" 7777 28.72 87.73 -88.75  29.26
90.68 8872 29.75 87.57 90.75  27.23
90.62 9127  26.23 87.12 -97.21  26.22
90.59 9575  28.93 86.56 9227  29.16
90.19 9226  27.20 86.56 9326  28.23
90.18** 7377 20.27 86.49 -88.73  30.21
90.10 9027 2576 86.49 9425 2874
90.05" 7725  28.73 86.45 -90.25  28.76
89.79 8822 3019 86.42+** 64.74  18.32
89.30 8806  29.77 86.42" 77.77  28.33
89.18 96.79  27.79 86.38 -94.26  29.27
89.14 9124 2793 86.36 -89.77  29.17
89.11 9323  28.72 86.15 -95.79  26.71
89.09 -89.27 2575 86.13 -95.25  27.25
88.98" -80.80  31.79 86.08" 8119 29.77
88.86 9475 2875 85.73 -86.77  27.25
88.77 -96.31  28.32 85.71 -88.75  26.25
88.77 8824 2927 85.55 -86.27  26.78
88.72 9505  28.74 85.48 9475  26.73
88.54 -84.75  25.74 85.41 -93.25  26.25

88.54 -9225  28.76 85.25 -91.25  28.72



85.21
85.17
84.96
84.83
84.71***
84.71
84.60
84.49
84.33
84.32
83.99
83.85
83.67
83.31°
83.18
83.00
82.99
82.89°
82.86
82.76
82.71
82.63
82.46
82.18
81.98
81.84
81.83
81.66°
81.62
81.19
81.17
81.17
81.15
80.84
80.73
80.65
80.62
80.61
80.38
80.19
80.15*
80.07

-87.79
-88.27
-90.27
-95.25
-89.22
-64.64
-95.27
-92.25
-86.26
-92.75
-94.73
-96.76
-90.18
-77.26
-93.78
-96.76
-91.76
-78.27
-90.24
-93.78
-94.74
-94.24
-87.27
-92.75
-91.25
-89.77
-90.74
-79.22
-91.75
-91.74
-93.26
-96.77
-93.76
-92.72
-97.22
-86.76
-90.75
-90.75
-88.76
-87.25
-85.30
-88.77

26.77
27.25
28.29
28.24
26.23
17.77
26.23
26.74
27.25
26.27
29.27
26.24
29.11
28.31
29.64
26.75
26.24
29.23
26.74
26.24
28.23
26.74
27.74
28.74
28.28
25.75
25.77
31.24
27.25
25.76
26.75
28.22
26.73
28.24
27.75
27.75
28.29
26.76
27.74
27.26
21.28
27.24

80.06
79.77
79.70**
79.65
79.50
79.48
79.20
79.18*
79.00**
78.86
78.76***
78.72
78.65"
78.33
78.30°
78.30
77.64"
77.38
77.38
77.34
77.15
76.77"
76.75
76.64
76.62
76.55
76.48*
76.43
76.43"
76.18"
76.03***
75.93
74.75
74.42
74.16***
73.61
73.23"
72.84
70.83
70.52
70.41°

-91.77
-89.77
-73.26
-96.75
-97.30
-95.25
-89.75
-85.25
-90.26
-72.78
-67.08
-89.76
-66.78
-92.24
-77.24
-92.76
-76.75
-91.26
-88.76
-94.74
-87.26
-66.75
-92.76
-89.25
-89.24
-89.25
-85.74
-89.77
-78.73
-76.77
-64.24
-85.75
-88.26
-87.78
-64.27
-89.74
-78.27
-90.76
-93.23
-87.73
-78.75

26.75
26.26
20.24
27.26
26.70
26.74
28.80
21.72
26.26
20.27
17.92
27.25
27.72
26.28
29.25
25.76
28.75
25.75
26.74
26.25
28.76
27.29
26.74
27.27
26.77
27.74
21.73
26.75
30.77
28.29
17.24
21.26
28.24
27.26
16.74
27.73
31.26
26.24
27.25
27.73
31.26
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