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Resumen 
La taxonomía de los ctenóforos sigue siendo un desafío debido a las similitudes 

morfológicas entre especies estrechamente relacionadas, el frágil cuerpo gelatinoso 

que complica la preservación y los datos moleculares limitados disponibles para 

muchos taxones. Beroe forskalii Milne Edwards, 1841 se considera una especie 

global, pero no se han evaluado las variaciones morfológicas y genéticas regionales. 

Este estudio integra análisis moleculares y morfológicos para investigar B. forskalii 

del Pacífico Central Mexicano (CMP) y compararlo con poblaciones del Atlántico, 

Mediterráneo, Pacífico y Golfo de California. Las muestras se caracterizaron 

utilizando marcadores mitocondriales, nucleares y ribosómicos junto con 

descripciones morfológicas detalladas, donde se disponía de datos. Las 

comparaciones morfológicas revelaron diferencias en los patrones macrociliares y la 

estructura de las papilas aborales entre los especímenes CMP y 

Atlántico-Mediterráneo. El análisis filogenético del gen ITS reveló una clara 

distinción en la secuencia del organismo mediterráneo de los clados bien 

respaldados de las poblaciones del Pacífico. No fue posible realizar un análisis entre 

cuencas para COI, pero las filogenias basadas en COI indicaron una diferenciación 

genética entre el Pacífico y el Golfo de California. Estos hallazgos apoyan la 

hipótesis de que B. forskalii comprende al menos dos especies distintas en las 

regiones del Pacífico y Atlántico-Mediterráneo, con diversidad adicional dentro del 

Pacífico. Se requieren más estudios moleculares y morfológicos, incluido un 

muestreo más amplio, para refinar la resolución taxonómica de B. forskalii y 

determinar su verdadera distribución. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 



 

ABSTRACT 
Ctenophore taxonomy remains challenging due to morphological similarities among 

closely related species, the fragile gelatinous body that complicates preservation, 

and the limited molecular data available for many taxa. Beroe forskalii Milne 

Edwards, 1841 is considered a global species, but regional morphological and 

genetic variations have not been assessed. This study integrantes molecular and 

morphological analyses to investigate B. forskalii from the Central Mexican Pacific 

(CMP), and compare it with populations from the Atlantic, Mediterranean, Pacific and 

Gulf of California. Specimens were characterized using mitochondrial, nuclear and 

ribosomal marks along with detailed morphological descriptions, where data was 

available. Morphological comparisons revealed differences in macrociliary patterns 

and aboral papillae structure between the CMP and Atlantic-Mediterranean 

specimens. Phylogenetic analysis of the ITS gene revealed a clear distinction in the 

sequence of the Mediterranean organism from the well-supported clades of the 

Pacific populations. A cross-basin analysis was not possible for COI, but COI-based 

phylogenies indicated genetic differentiation between the Pacific and Gulf of 

California. These findings support the hypothesis that B. forskalii comprises at least 

two distinct species across the Pacific and Atlantic-Mediterranean regions, with 

additional diversity within the Pacific. Further molecular and morphological studies, 

including broader sampling, are required to refine the taxonomic resolution of B. 

forskalii and determine its true distribution. 

 



 

 

I.​ INTRODUCCIÓN 
 

Los ctenóforos o medusas peine, son animales transparentes que pertenecen a un 

pequeño filo de invertebrados exclusivamente marinos, comprendiendo alrededor de  

100-150 especies, muchas de las cuales aún no han sido descritas. Tienen como 

característica principal ocho hileras de peines ciliares (ctenos) o paletas natatorias  

(Mills y Haddock, 2007; Cruz-Gonzáles et al., 2018). Este grupo se alimenta de una 

amplia variedad de zooplancton, incluyendo especies de importancia ecológica y 

comercial, teniendo un impacto significativo en la red trófica (Purcell, 2009). Entre 

los ctenóforos se encuentran los miembros del orden Beroida, los cuales presentan 

cuerpo aplanado lateralmente y carecen de tentáculos, por lo tanto dependen de 

una gran boca para engullir a sus presas. Son depredadores especializados de 

otros ctenóforos zooplanctónicos desempeñando un papel ecológico en la 

regulación de sus poblaciones (Shiganova y Abyzova, 2022). 

 

Una de las especies dentro de este grupo es Beroe forskalii (Milne Edwards, 1841), 

especie de aguas cálidas reportada tanto en los océanos Pacífico como Atlántico 

(Shiganova y Abyzova, 2022). Beroe forskalii ha sido documentada en México en el 

Golfo de México (Puente-Tapia et al., 2021) y a lo largo de la costa del Pacífico sur 

frente a Oaxaca (Cruz-González et al., 2018; Enríquez-García et al., 2013; 

Ruíz-Escobar et al., 2015). Aún no existen registros publicados para el Pacífico 

central mexicano, aunque ha sido registrada en informes técnicos de la Secretaría 

de Medio Ambiente y Recursos Naturales (SEMARNAT, 2009) y en plataformas 

como !naturalist que reportan avistamientos en la península de Baja California y 

cerca de Puerto Vallarta (Puentes-Tapia et al., 2021). La mayoría de los estudios 

previos en México se basan en la identificación morfológica y el único análisis 

molecular de B. forskalii se basa en secuencias del citocromo C oxidasa I (COI) del 

Golfo de California (Christianson et al., 2022). La escasez de datos moleculares no 

es exclusiva de México, ya que estudios globales sobre la diversidad genética de la 

especie siguen siendo limitados.  
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Dadas las limitadas características morfológicas diagnósticas de los 

ctenóforos, marcadores moleculares como ITS, COI y 18S han demostrado un 

potencial para resolver incertidumbres taxonómicas y aclarar la distribución de las 

especies (Christianson et al., 2022; Podar et al., 2001; Shiganova y Abyzova, 2022). 

Debido a los escasos estudios de B. forskalii se plantean preguntas  sobre la 

distribución global que actualmente se conoce y se sugiere que podría no ser una 

especie única y ampliamente distribuida, sino un complejo de especies que se 

extienden por diferentes cuencas oceánicas.  

 

Con la integración de enfoques moleculares y morfológicos, este estudio 

proporciona nuevas perspectivas sobre la distribución taxonómica y geográfica de B. 

forskalii. Por que, en este estudio se presenta el primer reporte documentado de B. 

forskalii en el pacífico central Mexicano (CMP) y la primera caracterización 

molecular de los genes ITS y 18S rADN de especímenes mexicanos, junto con 

nuevas secuencias COI que complementan registros previos. El análisis incorpora 

registros anteriores y tiene como objetivo aclarar la diferenciación de linajes en las 

cuencas oceánicas, así como revisar la morfología de los ejemplares para 

compararlos con ejemplares previos e identificar posibles variaciones regionales a 

nivel morfológico. Estos hallazgos contribuyen a tratar de resolver la incertidumbre 

respecto a la distribución global de B. forskalii y respaldan los esfuerzos actuales 

para perfeccionar la sistemática y biogeografía de los ctenóforos.  
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II.​ MARCO TEÓRICO 

1.1 CTENÓFOROS 
Los ctenóforos son un filo de organismos marinos que se encuentran en hábitats 

epipelágicos a abisopelágicos en formas planctónicas y bentónicas, como el género 

Platyctenea que ha adaptado su vida a la vida bentónica en la etapa adulta 

(Hernandez-Nicaise, 1984; Pang y Martindale, 2008; Cruz-Gonzáles et al., 2018; 

Puente-Tapía et al., 2020). Tienen una amplia distribución geográfica estando en la 

mayoría de los hábitats marinos, desde aguas polares hasta tropicales y se pueden 

encontrar en zonas neríticas así como en lagunas costeras, habitando en diferentes 

estratos de profundidad en los océanos (someros y profundos), muchas especies 

están presentes en la superficie del océano, así como existen formas que habitan en 

aguas más profundas incluyendo zonas abisales hasta al menos 7000 metros 

(Mianzan et al., 2009; Moss, 2009; Dunn et al., 2015). Los ctenóforos más 

conocidos se encuentran cerca de la costa y son típicamente planctónicas, siendo 

estacionalmente más abundantes en primavera y principios del verano (Millis, 2010).  

 

Forman un grupo de zooplancton gelatinoso, en las que se encuentran 

alrededor de 150-200 especies descritas, aunque el número varía dependiendo la 

fuente. Los ctenóforos se distinguen de otras especies por sus hileras de crestas 

que son su medio de locomoción, cada una de ocho hileras de crestas que lo 

recorren longitudinalmente que dividen su cuerpo en secciones iguales, cada una de 

prolonga alrededor de cuatro quintas partes entre el polo aboral y el extremo oral de 

su cuerpo (Pang y Martindale, 2008; Cruz-Gonzáles et al., 2018). 
 

La mayoría de las especies presentan bioluminiscencia, expulsando 

sustancias que crean una nube que probablemente utilicen como medio para evitar 

la depredación (Enríquez-García et al., 2013). Todos los ctenóforos son carnívoros, 

alimentándose de zooplancton, algunos como el género Beroida se alimentan de 

plancton gelatinoso, como otros ctenóforos, medusas o salpas (Mianzan et al., 

2009). Gran parte de las especies del filo son hermafroditas simultáneas y muy 

pocas especies pueden reproducirse asexualmente (Cruz-Gonzáles et al., 2018). 
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Los primeros registros sobre el filo en el pacífico sur de México fueron por 

Bigelow (1912), quien reportó tres especies en la región de Acapulco. Estudios 

posteriores se centran a nivel de filo mencionado como un componente regular del 

zooplancton (Pantelón-López et al., 2005). Mientras que, existen registros recientes 

de ctenóforos que fueron realizados por fueron realizados por Enríquez-García et al. 

(2015), Gamero-Mora et al. (2015), Ruiz-Escobar et al. (2015) y Puente-Tapia et al. 

(2021).  

2.1 Beroe forskalii Milne Edwards, 1841 
La especie B. forskalii tiene un cuerpo en forma de saco o cono comprimido, con 

coloración rosácea. La anchura de su cuerpo se va estrechando desde la mitad de 

su cuerpo hacia la extremidad aboral. Tiene ocho canales meridionales que se 

extienden desde la región aboral hacia su boca y está conectado a un canal circular 

alrededor de la boca por una malla de canales anastomosados; las hileras de peines 

se extienden dos terceras partes de su tamaño surgiendo debajo del estatocisto 

(Olivera y Migotto, 2014; Cruz-Gonzáles et al., 2018).  Presenta filas de ctenos 

subtentaculares y submodeales con una longitud similar que se van extendiendo 

desde el extremo aboral hasta un séptimo de la distancia del cuerpo a la boca 

(Ruiz-Escobar et al., 2015).  

 

Beroe forskalii presenta una boca ancha, semicircular que se extiende en toda la 

región oral y se va abriendo hacia una gran faringe que ocupa gran parte de la zona 

central interna del organismo (Olivera y Migotto, 2014).  

 
Figura 1. Vista lateral del espécimen vivo de Beroe forskalii. 
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2.1.1 Beroe forskalii en México 

En México el filo Ctenóforos es uno de los filos menos conocidos y aunque se han 

realizado estudios específicos acerca de este filo, su diversidad en México es poco 

conocida y marcada por una discontinuidad temporal. Los estudios sobre B. forskalii 

en México, son principalmente de registros de especies de ctenóforos pero no en la 

especie misma, centrándose en áreas específicas o áreas geográficas restringidas y 

a escalas de tiempo cortas (Martínez-Meyer et al., 2014; Puentes-Tapia et al., 2021). 

 

La distribución B. forskalii en México se encuentra en el Pacífico nororiental: 

en la Isla de Guadalupe (SEMARNAT, 2009), en el Golfo de California, en las 

cuencas de Farallón y Mazatlán (Puente-Tapia et al., 2021), El Quelele, La Paz, 

Yelapa, Jalisco (naturalista.mx); en el pacífico Tropical oriental se distribuye en el 

Carrizalillo, Estacahuite, La boquilla, La Mina, Mazunte, Panteón, Puerto Ángel y 

Zipolite, Oaxaca (Enríquez-García et al., 2013; Ruíz-Escobar et al., 2015; 

Cruz-Gonzáles et al., 2018). Datos que se han obtenido principalmente de estudios 

acerca sobre registros de especies de ctenóforos o registros de biodiversidad en 

zonas específicas.  
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Figura 2. Mapa de ubicaciones de muestreo de Beroe forskalii a lo largo del Pacífico 

mexicano. Los círculos rojos representan registros publicados anteriormente, mientras que 

los cuadrados rojos indican informes anteriores de la literatura gris. El triángulo azul marca 

el nuevo récord documentado en este estudio, de Bahía de Navidad. 

2.1.2 Estudios moleculares  
El estudio de marcadores moleculares mitocondriales ha tenido gran relevancia 

dentro de la biología evolutiva por permitir la comparación entre linajes antiguos de 

metazoos. Los ctenóforos aunque son abundantes en la columna de agua, las 

características morfológicas son difíciles de detectar o fotografiar debido a su 

transparencia y movimiento constante y son difíciles de recolectar y mantener en 

vida para realizar estudios moleculares, por ello se sabe poco sobre su biología y 

las comparaciones hechas anteriormente con otros filos han confirmado que este filo 

comparte muy pocas cualidades con otros filos. Por lo tanto, el estudio de su 

genoma mitocondrial permite conocer sobre su origen y la diversificación temprana 

del filo (Harbinson, 1985; Johansson et al., 2018; Schultz et al., 2020). 

 

Uno de los primeros estudios filogenéticos moleculares del filo Ctenophora es 

el de Podar et al. (2021) en el que mediante el uso de secuencias de ARN ribosomal 

18S de 26 especies de ctenóforos compararon la filogenia ya descrita de este filo 

con la filogenia derivada de la secuencia obtenida en el estudio.  

 

Por otro lado, en un estudio realizado por Schultz et al., (2020), observan que 

solo se habían secuenciado los genomas mitocondriales de cinco especies de 

ctenóforos y cada uno de ellos contenía marcos de lectura abiertos (ORF) que si se 

traducen, no cuentan con ortólogos identificables, sin ellos se denominan marcos de 

lectura no identificados (URF). Si realmente codifican proteínas, los URF 

mitocondriales de los ctenóforos representan una ruta limitada en la evolución y 

metabolismo mitocondrial de los metazoos de divergencia temprana. Para ello se 

secuenció y anotó el genoma mitocondrial de Beroe forskalii, encontrando así, que 

presentan en su genoma mitocondrial dos URF a diferencia de las otras especies 

secuenciadas. Por lo que, este estudio proporcionó evidencia de que el genoma 

mitocondrial de los ctenóforos secuenciados contienen URF que parecen codificar 

proteínas de transporte transmembrana, mientras que, los URF del genoma 
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mitocondrial de B. forskalii se encuentra bajo selección negativa, por lo tanto, se 

traducen y son funcionales dentro de las mitocondrias. 

 

Shiganova y Abyzova, (2022), investigaron especies de Ctenóforos en los 

mares de Europa junto con otras especies relevantes del orden Beroe de otros 

océanos, realizando estudios taxonómicos, análisis de ADN con secuencias ITS y 

estudios morfológicos con el objetivo de revisar las posiciones sistemáticas de las 

especies de Beroe, así redefinir el estatus taxonómico de las especies válidas y con 

ello refinar su morfología. Como resultado, el estudio sugiere cambios sistemáticos, 

entre los que destaca que B. Forskalii podría estar representada por dos especies 

en el Mediterráneo y en la Antártida, sin embargo, sugieren un análisis genético 

adicional para definir adecuadamente la especie. 

 

Mientras que, en un estudio de Johansson et al. (2018), se analizaron 

muestras de ADN, así como métodos morfológicos de 109 posibles especies del 

género Beroe de Europa utilizando citocromo oxidasa 1 (COI) y espaciador 

transcrito interno 1 (ITS1), junto con secuencias publicadas en GenBank para 

conocer las relaciones filogenéticas y conocer si las muestras analizadas 

pertenecían al género. Los árboles filogenéticos tanto de ITS como de COI fueron 

consistentes  en gran medida con la identificación morfológica y se identificaron 

cinco clados bien soportados que posiblemente corresponden a cinco especies, de 

los cuales tres podrían asignarse a especies conocidas, y otros dos linajes no 

coinciden con ninguna especie conocida, por lo tanto, podría reflejar nuevas 

especies, pero se requieren estudios adicionales para confirmar si se trata de 

nuevas especies. 
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III.​ ARTÍCULO CIENTÍFICO ACEPTADO 

 

8 



 

 

 

9 



 

 

10 



 

 
 

11 



 

 
12 



 

 

13 



 

 14 



 

 
15 



 

 
16 



 

 
IV. REFERENCIAS DOCUMENTALES 

Christianson, L.M., Johnson, S.B., Schultz, D.T. and Haddock, S.H., 2022. Hidden 
diversity of Ctenophora revealed by new mitochondrial COI primers and sequences. 
Molecular Ecology Resources. 22(1), 283-294. 
https://doi.org/10.1111/1755-0998.13459  
 
Cruz-Gonzáles, D., García-Guadarrama, S., Hernández-Díaz, L. y Pérez-Chávez, 
J.A., 2018. Ctenóforos de la costa central de Oaxaca: listado de especies para las 
costas de México. Ciencias del mar, 13-22.  
 
Dunn, C.W., Leys, S.P., y Haddock, S.H., 2015. La biología oculta de las esponjas y 
los ctenóforos. Tendencias en ecología y evolución , 30 (5), 282-291. 
 
Enríquez-García, A.B., Hernández-de Dios, M.A., Horta-García, M.D.L.A., 2013. 
Registro de ctenóforos (Ctenophora Eschscholtz, 1829) en la costa central de 
Oaxaca, México. Ciencia y Mar. 19(51), 29-33.   
 
Harbinson, G. R., 1985. Toward a study of the biogeography of pelagic ctenophores. 
UNESCO Technical Papers in Marine Science. 113.  
 
Hernandez-Nicaise, ML., 1984. Ctenophora. En: Bereiter-Hahn, J., Matoltsy, AG, 
Richards, KS (eds.) Biología del tegumento. Springer, Berlín, Heidelberg. 
https://doi.org/10.1007/978-3-642-51593-4_9 
 
Johansson, ML, Shiganova, TA, Ringvold, H., Stupnikova, AN, Heath, DD, 
MacIsaac, HJ, 2018. Molecular Insights into the Ctenophore Genus Beroe in Europe: 
New Species, Spreading Invaders. Journal of Heredity. 109, 520–529. 
https://doi.org/10.1093/jhered/esy026 Johnson, SB, Winnikoff, JR, Schultz, 
 
Martínez-Meyer, E., Sosa-Escalante, J. E. y Álvarez, F., 2014. The study of the 
biodiversity in Mexico: a route with a course?. Revista mexicana de biodiversidad. 
Vol 18, 01-09. https://doi.org/10.7550/rmb.43248 
 
Mills, C. E. y Haddock, S. H. D., 2007. Ctenophora. In: Carlton, J.T. (Ed.), Light and 
Smith’s Manual: Intertidal Invertebrates of the Central California Coast. 4th Edition. 
University of California Press, Berkeley, pp. 189–199.  
 
Mills, C.E., 2010. Ctenóforos: algunas notas de un experto. (En línea). Claudia E. 
Mills: Universidad de Washington.  
 
Mianzan, H. E. W., Dawson y Mills, C. E., 2009. Phylum Ctenophora comb jellies. 
New Zealand Inventory of Biodiversity. 49-58. 

17 



 

 
Moss, A. G., 2009. Ctenophora of the gulf of Mexico. En D. L. Felder & D. K. Camp 
(Eds.), Gulf of Mexico, Origins, Waters and Biota. Biodiversity. pp. 403–411. Texas 
A&M University Press, College Station. 
 
Oliveira, O.M., Migotto, A.E., 2014. First occurrence of Beroe forskalii (Ctenophora) 
in South American Atlantic coastal waters, with notes on the use of macrociliary 
patterns for beroid identification. Zootaxa, 3779(4), 470-476. 
https://doi.org/10.11646/zootaxa.3779.4.5 
 
Pang, K. y Martindale, M. Q., 2008. Ctenophores, Current Biology. Vol. 18 (24), 
1119-1120. https://doi.org/10.1016/j.cub.2008.10.004 
 
Podar, M., Haddock, S. H., Sogin, M. L. y Harbonson, G. R., 2001. A molecular 
phylogenetic framework for the phylum Ctenophora using 18S rRNA genes. Mol. 
Phylogenet Evol. 21(2):218-30. doi: 10.1006/mpev.2001.1036. 
 
Puente-Tapia, F.A., Gasca, R., Schiariti, A., Haddock, S.H.D., 2021. An updated 
checklist of ctenophores (Ctenophora: Nuda and Tentaculata) of Mexican seas. 
Regional Studies in Marine Science. 41, 101555. 
https://doi.org/10.1016/j.rsma.2020.101555.  
 
Purcell, J. E., 2009. Extension of methods for jellyfish and ctenophore trophic 
ecology to large-scale research. 616, pp. 23-50. 
 
Ruíz-Escobar, F., Valadez-Vargas, D.K. and Oliveira, O.M., 2015. Ctenophores from 
the Oaxaca coast, including a checklist of species from the Pacific coast of Mexico. 
Zootaxa. 3936(3), 435-445. http://dx.doi.org/10.11646/zootaxa.3936.3.9. 
 
Schultz, D. T., Eizenga, J. M., Corbett-Detig, R. B., Francis, W. R., Christianson, L. 
M. y Haddock, S. H. D., 2020. Conserved novel ORFs in the mitochondrial genome 
of the ctenophore Beroe forskalii. PeerJ: DOI 10.7717/peerj.8356 
 
Secretaría de Medio Ambiente y Recursos Naturales (SEMARNAT), 2009. Programa 
de Manejo Reserva de la Biosfera Isla Guadalupe, SEMARNAT, México. 
 
Shiganova, T. A., Abyzova, G. A. 2022. Revision of Beroidae (Ctenophora) in the 
southern seas of Europe: Systematics and distribution based on genetics and 
morphology. Zoological Journal of the Linnean Society. 194(1), 297-322. 
 
 
 
 

18 


