Bryconamericus terrabensis (Lamina VIllc-13), Astyanax bimaculatus (Lamina Vlllc-16),
Hyphessobrycon compressus (Lamina VIlic-17), Deuterodon iguape (Limina VIllc-18),
Brycon guatemalensis (Lamina VIIIb-12), B. meeki (Lamina VIIIb-11) y Knodus sp.
(Lamina Vlilc-14) son semejantes a A. mexicanus, excepto el Gltimo que presenta la
muesca mas grande en el margen dorsoposterior.

Ceratohial anterior

En Astyanax mexicanus es de forma irregular, con el margen posterior ancho y convexo que
se va adelgazando hacia la parte anterior hasta donde se inserta €l primer radio
branquiostego y después se vuelve a ensanchar ligeramente. Margen ventral con dos
muescas donde se insertan dos de los tres primeros radios branquiostegos. Margen dorsal
coéneavo, con superficies lisas. Se encuentran articulados anteriormente con los hipohiales
dorsal y ventral, posteriormente con el ceratohial posterior, y ventralmente soporta los
primeros tres radios branquistegos. Longitud de! primer radio branquiostego 1.6 veces

mayor que la longitud entre el borde anterior de los hipohiales ventral y el borde posterior
del ceratohial posterior {Lamina VI[Ic-15).

En Charax gibbosus la parte anterior es mas alargada y delgada y e] margen ventral carece
de surcos. La longitud del primer radio branquidstego es casi igual a la longitud entre el
borde anterior de los hipohiales ventrales y el borde posterior del ceratohial posterior
(Lamina VlIlla-1). Roeboides guatemalensis es similar a Ch. gibbosus, con el margen
ventral sin surcos o ligeramente marcados. (L.amina VIIla-2).

En los Bramocharax, la forma es similar a la que se presenta en 4. mexicanus (y en la gran
mayoria de los caracidos) y en lo que difieren es su tamafio. En B. baileyi (Lamina VIlIb-
8), B. dorioni (Lamina VIlIb-7), B. bransfordi (LLimina Vllla-6), B. caballeroi (Lamina
VIlIb-9}) y Bramocharax sp. (Lamina VIIIb-10) la longitud del primer radio branquidstego

es de 1.0 a 1.1 vez mayor que la longitud entre el borde anterior del hipohial ventral y el
borde posterior del ceratohial posterior.

En general Acestrorhynchus falcirostris no presenta muescas en el margen ventral y sélo el
primer y segundo radios branquidstegos se articulan con él. Los cuatro radios
branquidstegos son exiremadamente delgados. La longitud del primer radio branquidstego
es 0.5 veces menor que la longitud entre ¢l borde anterior de los hipohiales ventral y el
borde posterior del ceratohial posterior (Lamina VIlla-3). Acestrorhynchus lacustris
(Lamina VIlla-4) es parecido a 4. falcirostris sdlo que la longitud del primer radio
branquidstego de 0.6 veces menor. En Oligosarcus hepsetus también es' més delgado con
una longitud del primer radio branquiostego 0.8 veces menor que la longitud entre el borde

anterior de los hipohiales ventral y el borde posterior del ceratohial posterior. (Lamina
VIlla-5).

En Bryconamericus terrabensis también la longitud del primer radio branquidstego es 1.4
veces mayor (Lamina VIllc-13). En Knodus sp. presenta un valor de 2 veces mayor
(Lamina VIlc-14). Astyanax bimaculatus es | vez mayor (Lamina VIlic-16),
Hyphessobrycon compressus (Limina VIlc-17) con un valor de 1.2 veces mayor y en
Deurerodon iguape el valor es 1.1 veces mayor (Lamina VIIlc-18).

52



Brycon guatemalensis (Lamina VIlIb-12) y B. meeki tienen casi igual la longitud de 1
primer radio branquiostego (1.1) (Lamina VIlIb-11).

Hipobhial dorsal

En Astyanax mexicanus es cuadrado y esta articulado con el hipohial ventral y el ceratohial
anterior (Lamina Villc-15).

En Charax gibbosus (Lamina Vllla-1) y Roeboides guatemalensis (Lamina VIIIa-2) es
parecido a 4. mexicanus, solo que mas robusto.

Bramocharax baileyi (Lamina VIIIb-8), B. dorioni (Lamina VIlib-7), B. bransfordi
(Lamina VIlila-6), B. caballeroi (Lamina VIIIb-9), Bramocharax sp. (Lamina VIIIb-10),
Acestrorhynchus falcirostris {Lamina VIlla-3), 4. lacustris (Lamina VIlla-4) Oligosarcus
hepsetus (Lamina V1lla-5), Bryconamericus terrabensis (Lamina VlIllc-13), Astyanax
bimaculatus (Lamina VIllc-16), Hyphessobrycon compressus (Lamina VIlec-17)
Deuterodon iguape (Limina VIlIc-18), Brycon guatemalensis (Lamina VIIIb-12) y B.

meeki (Lamina VIIIb-11) son muy parecidos a 4. mexicanus. Knodus sp. lo tiene de forma
rectangular (Lamina Villc-14).

Hipohial ventral

En Astyanax mexicanus es cuadrado con angulos redondeados, articulados con los
ceratohiales anteriores y los hipohiales dorsales.

En Charax gibbosus (Lamina Villa-1) y Roeboides guatemalensis (Lamina VIlla-2) son
mas robustos.

Bramocharax baileyi (Lamina VIIIb-8), B. dorioni (Lamina VIIIb-7), B. bransfordi
(Lamina Villa-6), B. caballeroi (Lamina VIIIb-9), Bramocharax sp. (Lamina VIIIb-10),
Acestrorhynchus falcirostris (Lamimna VIlla-3), 4. lacustris (Lamina VIila-4), Qligosarcus
hepsetus (Lamina VIlla-5), Bryconamericus terrabensis (Lamina VIlic-13), Astyanax
bimaculatus (Lamina VIllc-16), Hyphessobrycon compressus (Lamina VIIlc-17),
Deuterodon iguape (Lamina VIllc-18), Brycon guatemalensis (Lamina VIIIb-12) y B.
meeki (Lamina VIIIb-11) son similares a Astyanax mexicanus. En Knodus sp. es de forma
rectangular (Lamina VIlic-14).

a

Urohial

En Astyanax mexicanus es un hueso triangular, La parte anterior es delgada, el angulo
dorsoposterior es alargado y el resto del margen posterior con proyecciones que varian en
numero y longitud. Se localiza insertado entre los hipohiales ventrales (Lamina VIlIc-15).

En general este elemento dseo presentd una forma basica triangular por lo que solo se hard
mencion a las diferencias.
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Charax gibbosus (Lamina VIlla-1) y Roeboides guatemalensis (Lamina VIlIa-2) ticnen la
parte anterior corta y €l margen ventral muy ancho, con dos proyecciones

Bramocharax baileyi tiene la parte anterior corta pero mas ancha que como se presenta en
A. mexicanus (Lamina VIIIb-8). En B. dorioni el margen posterior es diferente ya que
presenta  un menor numero de proyecciones y mas grandes (Lamina VIIIb-7).

Bramocharax caballeroi (Lamina VIIIb-9) y Bramocharax sp. (Lémina VIIIb-10) similares
a A. mexicanus.

En Acestrorhynchus faicirostris tiene la parte anterior muy alargada y el margen posterior
con dos proyecciones redondeadas (Lamina VIIla-3). 4. lacustris es parecido a 4.

Salcirostris (Lamina Va-4). Oligosarcus hepsetus (LLimina VlIla-5) es semejante a 4.
mexicanus.

Knodus sp. (Lamina VIllc-14) y Astvarax bimaculatus (Lamina VIIlc-16) son parecidos a
A. mexicanus. En Bryconamericus terrabensis ¢s mas pequefio y robusto y en su margen
ventral presenta dos proyecciones (Lamina VIile-13). Hyphessobrycon compressus tiene
una o dos proyecciones en ¢l margen posterior (Lamina VI1llc-17) y en Deuterodon iguape

la parte anterior del urohial es semicircular y el margen posterior con 2 proyecciones
(Lémina VIlic-18).

También en Brycon guatemalensis la parte anterior ¢s semicircular, de base ancha y el

margen posterior con dos o tres proyecciones en la parte ventral (Lamina VIIIb-12).Brycon
meeki es parecido al anterior. (Lamina VIIIb-11).

Basihial

Astyanax mexicanus presenta este hueso medial cilindrico, ligeramente aplanado con
margenes lisos, rectos o ligeramente curvos. Margen anterior mas ancho que el posterior.
Constituye el elemento mas anterior del esqueleto branquial, se encuentra localizado entre

los hipohiales dorsales. En un especimen se observé el primer basibranquial deformado
(Lamina VIlIc-15).

Charax gibbosus (Lamina Vllla-1), Roeboides guatemalensis (LAmina VIlla-2),
Bramocharax baileyi (Lamina VI1IIb-8), B. dorioni (Lamina VIIIb-7), B. bransfordi
(Lamina Vllla-6), B. caballeroi (Lamina VIlb-9), Bramocharax sp. (Lamina VIIIb-10),
Oligosarcus hepsetus (Lamina Vllla-5), Bryconamericus terrabensis (Lamina VIllc-13),
Astyanax bimaculatus (Lamina V1llc-16), Hyphessobrycon compressus (Lamina VIlIc-17),
Deuterodon iguape (Lamina VIllc-18), Brycon guatemalensis (Lamina VIIIb-12), Brycon
meeki (Lamina VIIb-11), Acestrorhynchus falcirostris (Lamina VIlla-3), A. lacustris
(Lamina VIlla-4) y Knodus sp. (Lamina VIllc-14) son muy parecidos a A. mexicanus
excepto que A. falcirostris y A. lacustris o tienen mas alargado y en Knodus sp. la parte
anterior es més ensanchada y se encuentra fusionado con el basibranquial 1.
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Basibranquiales

Junto con el basihial, estos cuatro huesos basibranquiales no pareados forman la espina
medial del esqueleto del arco branquial.

En Astyanax mexicanus, el primer basibranquial (mas anterior) es aplanado, rectangular y
se encuentra unido por un ligamento al basihial; el segundo y tercer basibranquiales
alargados; el cuarto con forma de hoja y mas pequerio que los dos precedentes.

Charax gibbosus (Lamina VIlla-1) v Roeboides guatemalensis (Ldmina VIIIa-2) sélo

presentan tres basibranquiales, su forma es parecida a la de 4. mexicanus, pero en tamaiio
¥ Brosor son menores.

Bramocharax baileyi (Lamina VIIIb-8), B. bransfordi (Lamina VI1Ib-8), B. sp. (Lamina
VIllb-10), B. dorioni (Lamina VIiIb-7) y B. caballeroi son semejantes a A. mexicanus
excepto que en el caso de dorioni, el cuarto basibranquial estuvo presente y en otros
ausente. En el caso de caballeroi tiene el segundo hueso mas alargado (Lamina VIIIb-9).

En Acestrorhynchus falcirostris los basihiales 3 y 4 se encuentran unidos directamente, por
lo que sus formas cambiaron a cuadradas (Lamina VIIla-3). A. lacustris (Lamina VIIIa-4) y
Oligosarcus hepsetus (Lamina VIlla-5) similares a A. mexicanus.

Bryconamericus terrabensis(Lamina VIlIc-13), Krnodus sp. (Lamina VIllc-14), Astyanax
bimaculatus (LLAmina VIllc-16}, fyphessobrycon compressus (Lamina Vlile-17) vy
Deuterodon iguape (Lamina Vlllc-18) son muy parecidos a 4. mexicanus, pero el primero
tiene el basibranquial anterior con forma de cuila y el segundo lo tiene mas pequefio.

Los tres primeros basibranquiales son de formas irregulares en Brycon guatemalensis, ya
que se pueden enconfrar separados en diferentes longitudes o bien fusionados; el cuarto
basibranquial estd ausente (Lamina VIIIb-12). B. meeki es similar a B. guatemalensis
(Lamina VIIIb-11).

Hipobranquial

Son tres elementos ¢seos pareados en Astyanax mexicanus. En cuanto a posicion se
encuentran mas proximales a los primeros arcos branquiales. El primer hipobranquial con
forma semicircular, con el margen anterior convexo y el ventral recto. Se articula con el
primer basibranquial y el primer ceratobranquial. Segundo hipobrangbial en forma de
domo, articulandose con ¢l segundo basibranquial y segundo ceratobranquial. Tercer
hipobranquial con forma de saco, articuldndose con el tercer basibranquial y el tercer
ceratobranquial. Las uniones con los basibranquiales son mediante ligamentos, por lo que

se observa un espacio entre ellos. Todos los hipobranquiales portan branquispinas en su
borde anterior (Lamina VIllc-15).

Charax gibbosus tiene los dos primeros parecidos a A. mexicanus y el tercero parecido a
una “coma” (Lamina VIlla-1). Roeboides guatemalensis los tiene parecidos a A. mexicanus,
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pero se encuentran unidos directamente a los basibranquiales y en el caso del tercero esta
unide con su homélogo (Lamina VIIla-2).

En Bramocharax baileyi tiene el primer hipobranquial de forma rectangular con margenes
rectos; el segundo hipobranquial triangular y ¢l tercero con forma de saco (Lamina VIIib-
8). En B. dorioni es similar a la especic anterior (Lamina VIilb-7). B. bransfordi tiene el
primer y tercet hipobranquial similares a 4. mexicanus, el segundo rectangular con
margenes redondeados (Lamina VIlla-6). Bramocharax caballeroi (Lamina VII[b-9) y
Bramocharax sp. (Lamina VIIIb-10) son similares a 4. mexicanus.

Oligosarcus hepsetus (Lamina Villa-5), Acestrorhynchus lacustris (Lamina VIlla-4) y 4.

falcirostris son semejantes a 4. mexicanus s6lo que en el Gltimo son mas alargados (Lamina
VIila-3).

En los tetragonopterinos, el segundo branquial es variable, asi, en Bryconamericus
terrabensis (Lamina Vlllc-13) tiene forma de coma pero el tercero no se pudo establecer
una forma, debido a que se deshizo durante el proceso de transparentacién). En Knodus sp.
(Lamina VIlIc-14) es de forma cuadrada mientras en Hyphessobrycon compressus

(Lamina VIllc-17) y Deuterodon iguape, es casi rectangular, con bordes redondeados
(Lamina VIlIc-18).

Astyanax bimaculatus (Lamina VIllc-16), Brycon guatemalensis (Lamina VIIb-12),
Brycon meeki (Lamina VIIIb-11) son semejantes a A. mexicanus.

Ceratobranquiales

Son cinco huesos que forman la mayor parte ventral de cada arco branquial. En el caso de
Astyanax mexicanus, los primerocs fres ceratobranquiales son clongados y ligeramente
aplanados, cada uno articulandose proximalmente con un hipobranquial y distalmente con
un epibranguial. Cuarto ceratobranquial elongado y ligeramente aplanado, articulandose
proximalmente con un hipobranquial y distalmente con el cuarto epibranquial. Los
primeros cuatro ceratobranquiales portan branquispinas a lo largo de los ejes anterior y
posterior. Quinto ceratobranquial medificado para formar el hueso o placa faringea inferior
la cual presenta un margen anterior recto con branquispinas. La superficie dorsal tiene

numerosos dienies dispersos, pequeiios y unicuspides. La forma de la parte anteroventral es
acampanada (Lamina VIIIc-15).

Charax gibbosus (Lamina VIlla-1) v Roeboides guatemalensis (Lamina VIlia-2), son
similares a 4. mexicanus.

En el caso de Bramocharax baileyi (Lamina VIIIb-8)} dificre de A. mexicanus por la
posicion de los dientes de la placa faringea inferior que se distribuyen principalmente hacia
el margen posterior. En B. bransfordi (Lamina VIlla-6) los dientes de la placa faringea
inferior se distribuyen principalmente en el margen ventral. En B. dorioni (Lamina VIHb-
7, B. caballeroi (Lamina VIIb-9) y Bramocharax sp. (Lamina VIIlb-10) no hay
diferencias importantes.
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En Acestrorhynchus falcirostris |a placa faringea inferior que mostré forma triangular y
toda la superficie cubierta de dientes unicdspides, grandes (Lamina VIila-3). 4. lacustris es
similar a la especie anterior (Lamina Villa-4). En Oligosarcus hepsetus los dientes de la
placa faringea inferior son pequefios y dispersos (Ldmina VIIIa-5).

Bryconamericus terrabensis (Lamina VIIle-13), Astyanax bimaculatus (Lamina VIIlc-16),
Knodus sp. (Lémina Vlllc-14), Deuterodon iguape (Lamina VIllc-18) e Hyphessobrycon
compressus (Lamina VIIIc-17) son parecidos a 4. mexicanus excepto que en el caso de 5.
terrabensis en la plac inferior los dientes son mas numerosos y estan concentrados hacia la
parte ventral. En A. bimaculatus, el margen dorsal del faringeo inferior es convexo y en
Knodus sp. el margen ventral del quinto ceratobranquial mostré un pico y los dientes de la
placa inferior estan distribuidos principalmente hacia la parte ventral.

En Brycon guatemalensis (L.amina VIIIb-12) v B. meeki (Lamina VIIIb-11) la placa

faringea inferior presenta dientes unicuspides mas grandes distribuidos principalmente
hacia el margen ventral

Epibranquial

Son cuatro huesos que forman la mayor parte de la porcién dorsal de cada arco branquial.
En Astyanax mexicanus los dos primeros son elongados, ligeramente aplanados con
margenes ondulados. El tercero también es elongado, pero porta un proceso uncinado
dirigido posteriormente cerca del lado distal del hueso. Cuarto epibranquial de forma
triangular con margenes rectos y apice romo, con varios dientes pequefios unicispides
distribuidos en toda la superficie interna.Todos los epibranquiales tienen pequefias
branquiespinas a lo largo del margen anterior y los primeros tres cuentan con
branquiespinas a lo largo del margen posterior. El tercer y cuarto epibranquiales sostienen
la placa faringea superior. Esta ultima tiene forma de “S” y esta dividida en dos partes, la
dorsal mas grande que la ventral (Lamina VIllc-15).

Charax gibbosus tiene el segundo epibranquial mds ancho en la parte posterior. El tercero
es bifido con margenes rectos. El cuarto con el margen posterior curvo. La placa faringea
supertor en forma de “v” invertida con varios dientes pequefios unicispides distribuidos en
toda la superficie ventral. La parte dorsal es mas pequefla que la ventral (Lamina VIIia-1).
Roeboides guatemalensis presenta los tres primeros similares a 4. mexicanus. El cuarto es

parecido a Ch. gibbosus. La placa faringea oval, con la parte dorsal mas grande que la
posterior (Lamina Vllla-2).

Bramocharax baileyi tiene la placa faringea superior asimétrica, pues la parte inferior esta
reducida (Lamina VIIIb-8). B. dorioni tiene la placa faringea superior mas larga llegando a
hacer contacto con el tercer suspensor faringeo (Lamina VIIIb-7). B. bransfordi es

semejante a B. baileyi (Lamina Vllla-6). B. caballeroi (Lamina VIIIb-9) y Bramocharax
sp. (Lamina VIIIb-10) son parecidos a A. mexicanus.

En Acestrorhynchus falcirostris los dientes en la placa faringea superior son grandes,

conicos, robustos y se localizan en toda la superficie del hueso (Lamina Villa-3). A.
lacustris es parecido a A. falcirostris, aunque los dientes de la placa faringea superior no
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son tan grandes (Lamina VIIla-4). Oligosarcus hepsetus (Lamina VIlia-5) es similar a 4.
mexicanus.

El cuarto epibranquial es triangular en Bryconamericus terrabensis, pero el borde ventral es
redondeado. La placa faringea superior con un mayor nimero de dientes (Lamina VIlic-
13). En Knodus sp. la parte posterior de la placa faringea superior es triangular y reducida
(Lamina Vlllc-14). En Astyanax bimaculatus el borde posterior de la placa faringea
superior es curvo (Lamina VIlc-16) y en Hyphessobrycon compressus (Lamina VIllc-17),

Deuterodon iguape (Lamina VIlic-18), Brycon guatemalensis (LAmina VIIIb-12) y Brycon
meeki (Lamina VIIIb-11) es similar a A. mexicanus.

Suspensores faringeos

Son tres huesos pequefios articulados con los primeros tres epibranquiales y con el
parasesfenoides. En Astyanax mexicanus el primero es triangular sin dientes. E! segundo

casi rectangular con pocos dientes unictspides. El tercero triangular, con numerosos dientes
unicuspides (Lamina VIllc-15).

En Charax gibbosus el primero es a manera de saco, sin dientes. El segundo es triangular
con el dngulo posteroventral alargado. El tercero también es triangular, con numerosos
dientes unichspides (Lamina VIila-1}. En Roeboides guatemalensis en general mostraron
formas parecidas a A. mexicanus, pero mas alargados (Lamina V1IIa-2).

Bramocharax baileyi (Lamina VI1iIb-8), B. bransfordi (Lémina VIilb-6), Bramocharax sp
(Lamina V1IIb-10) y B. caballeroi (Lamina VIIIb-9) difieren de 4. mexicanus, ¢n el caso de
la primera especie porque el primer suspensor tiene la parte posterior curva v la anterior
recta con pocos dientes unicispides, pequefios y €l tercero triangular con varios dientes
unicispides, En ¢l caso de la segunda y tercera especie presentan el tercer suspensor con
méds dientes uniclspides. En el caso de la cuarta, el segundo suspensor es de forma
iregular, la parte dorsal semicircular y la ventral rectangular; con varios dientes

unicuspides (mas que en A. mexicanus). B. dorioni es parecido a 4. mexicanus (Lamina
VIIIb-7).

En Acestrorhynchus falcirostris ¢l primero es rectangular y sin dientes; el segundo
triangular, con dos o tres dientes conicos y el tercero también triangular, con los dientes
conicos dispuestos en una fila (Lamina VIIIa-3). En A. lacustris, el segundo es triangular
con varios dientes cdnicos y el tercero presenta la parte dorsal mas larga y los dientes
unicuspides son mas pequefios que A. falcirostris (Lamina Villa-4). Oligosarcus hepsetus

es parecido a A. mexicanus pero en el tercero, los dientes son mas grandes (Lamina VIIia-
5).

Bryconamericus terrabensis tiene el primer suspensor es en forma de coma, sin dientes; el
segundo casi rectangular sin dientes y el tercero triangular, con menor niimero de dientes
unictispides, aparentemente mas grandes y gruesos (Lamina VlIllc-13). En Knodus sp.
(Lamina VIllc-14) el primero es triangular pero la parte dorsal muy ancha, sin dientes; el
segundo casi rectangular, con pocos dientes uniclispides y el tercero triangular con
numerosos dientes unicuspides. En Astvanax bimaculatus el primero y tercero son igual a
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A. mexicanus, pero el segundo es rectangular sin dientes unicispides (Lamina VIIlc-16). En
Deuterodon iguape (Lamina VIllc-18) el primero es triangular pero la parte dorsal es mas
larga, sin dientes; el segundo rectangular con pocos dientes unicuispides o sin ellos y el
tercero es triangular con numerosos dientes unicuspides. En Hyphessobrycon compressus,
el primero solo se observd en un ejemplar pero estaba incompleto, aparentemente es de
forma triangular; el segundo se observd rectangular sin dientes y el tercero triangular con
numerosos dientes unicuspides (Lamina V1lc-17).

Brycon guatemalensis es semejante a A. mexicanus pero con mas dientes en el segundo y

tercer suspensor (Lamina VIIIb-12). Con B. meeki no se pudo hacer la comparacion, debido
a que no lo describieron.

Branquiespinas

El nimero total de las branquiespinas anteriores del primer arco en Astyanax mexicanus fue
de 18 a21. El segundo y el tercer arco portan de 18 a 20, y el cuarto arco con 13 a 18. En el
primer arco, cinco branquispinas posteriores, el segundo con cinco a seis, el tercero con 14
a 16, y el cuario con cinco a seis. El borde dorsal del faringeal inferior con seis a diez
estructuras similares a las branquispinas. Todas las branquispinas son conicas con algunas

pequefias proyecciones a manera de espinulas cortas conicas arregladas irregularmente
(Lamina VIIIc-15).

En Charax gibbosus el numero total de las branquiespinas anteriores del primer arco fue de
14 a 18. En Roeboides guatemalensis tuvo 17.

Bramocharax baileyi tiene de 21 a 22. B. dorioni de 20 a 21. B. bransfordi presenta de 22 a
36 en el primer arco; el segundo con 26 a 30, el tercero porta de 19 a 26 y el cuvarto arco
con 19 a 20. El borde dorsal del faringeo inferior con ocho estructuras similares a las
branquiespinas (Lamina VI1Ila-6). B. caballeroi ticne de 25 a 36 branquiespinas en el
primer arco, en ¢l segundo con 25-37, el tercero porta 15 a 29 y el cuarto arco con 19 a 22
(LLAmina VII1b-9). Bramocharax sp. con 24 a 27 branquiespinas en ¢l primer arco.

En Acestrorhynchus falcirostris las branquiespinas son romas, con pequefias proyecciones
en el margen dorsal. El nimero total de las branquiespinas anteriores del primer arco fue de
3S (Lamina Villa-3) mientras que en 4. lacustris (Lamina VIila-4) las branquiespinas son
cuadradas, con proyecciones unicuspides y robustas en el margen dorsal. El nimero total de
las branquiespinas anteriores del primer arco es de 40 a 43. En Oligosarcus hepsetus hay 15
branquispinas en el primer arco, de forma similar a A. mexicanus (Lamina Vllla-5).

Bryconamericus terrabensis tiene de 18 a 20 branquiespinas anteriores en el primer arco, el
resto no pudo observarse. Knodus sp. presentd de 16 a 18 branquiespinas en el primer arco.
Para Astyanax bimaculatus no hay datos porque [as branquiespinas. Solo en un ejemplar de
Hyphessobrycon compressus presentd 12 en el primer arco branquial y Deuterodon iguape
solo en un ejemplar se pudieron contar 22 branquiespinas en el primer arco branquial.

Brycon guatemalensis tiene 26 a 31 branquiespinas en el primer arco branquial (Lamina
VIIib-12) y B. meeki tiene 31 a 33 branquiespinas (Lamina VIIib-11).
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DISCUSION PARTE OSTEOLOGICA

Como se menciond, la familia Characidae es un grupo de peces con una gran diversidad de

formas (adaptadas a sus habitos alimenticios) que se ven reflejadas directamente en la
forma del craneo.

Sin embargo, a pesar de esta diversidad, todos ellos poseen un modelo osteolégico craneal
basico (Weitzman, 1962),

El nimero total de elementos dseos en la mayoria de las especies estudiadas fue de 38, de
los cuales 9 (etmoides medio, vomer, rinoesfenoides, supraoccipital, paraesfenoides,
orbitoesfenoides, basioccipital, urohial y basihial) fueron impares, el resto fueron pareados.

Las especies que fueron diferentes a esta condicion fueron: Hyphessobrycon compressus,
que no presentd anterorbital y mostrd una gran variacion en ¢l numero de los infraorbitales
(de 4 hasta 7). Estas observaciones son diferentes a lo que se reporta en la literatura donde
se afirma que solo llegan a presentar de 4 a 5 (Géry, 1977). Por otro lado, Charax gibbosus

presentd 5 infraorbitales, lo cual concuerda con las observaciones de Lucena (1987) para
esta especie.

Varios autores mencionan que la reduccién o miniaturizacion de los elementos dseos es
consecuencia de la reduccion del tamafio de los organismos asociado al fendmeno de
paedomorfosis (Weitzman y Fink, 1985; Weitzman y Malabarba, 1988 y Buckup, 1993).

Aunque algunos investigadores sefialan que no se deben utilizar caracteres pacdomarficos
en analisis filogenéticos, porque pueden ser convergenies u homopléasicos, otros si los han
utilizado bajo el argumento de que estos no deben ser juzgados a priori en cuanto al posible
valor filogenético que puedan tener (Weitzman y Malabarba, 1998). Weitzman y Fink
{1985) estudiando la filogenia de Xenurobriconini, encontraron que la reduccidon del
tamafio estaba acompafiada por un incremento en la complejidad de estructuras
relacionadas con la reproduccion (cottejo), obteniendo un buen nimero de sinapomorfias

para aplicar un analisis cladistico. Por tal motivo el caracter infraorbital 5 fue incluido en
el analisis.

El caso contrario se presentd en las especies de mayor tamafio (Brycon' guatemalensis, B.

meeki, Acestrorhyncus lacustris 'y A. falcirostris) que presentaron supraorbitales,
aumentando el namero total de huesos.

En cuanto a la forma de los huesos craneales, se puede decir que aproximadamente el 80%
de ellos mostraron mucha similitud entre si. Las diferencias las encontramos principalmente
en el tamafio, ya sea en lo ancho ¢ la longitud, como en ¢l caso del interhial, nasal,
supraoccipital, retroarticular, parietal y los radios branquiostegos. También se observéd una
variacion en su posicion, por ejemplo el infraorbital 5 y 3, €l exoccipital, el basioccipital y
el opistotico, Otras variantes fueron en la forma de sus margenes como ocurre con el
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paraesfenoides y el opérculo. Una variacion importante fue también la presencia o ausencia
de crestas, forimenes, surcos y canales, como ocurrio con el metapterigoides, el frontal, el

parietal y el ceratohial posterior. Algunos otros fueron diferentes como el vémer, el
infraorbital 6 y el metapterigoides.

El etmoides medio presentd dos tendencias béasicas en la forma: los que tenian una
proyeccidn pequeiia y procesos laterales amplios (ej. tetragonopterinos) y los de proyeccion
larga con procesos laterales cortos, o bien los que los tuvieron ausentes (por g). Ch.
gibbosus). Estos cambios en el tamafio de la proyeccion medial se ven reflejados en la
longitud del hocico, basta con ver los ejemplos aqui estudiados (Lamina Jla y 1b) y lo
reportado por Menezes para los acestrorrinquinos (Menezes, 1969).

El vémer fue uno de los pocos huesos que mostré morfologias diferentes (al menos 4) entre
las especies. En cuanto al tamafio, es notable el que se presenta en Ch. gibbosus y en
Oligosarcus hepsetus, que cubre casi toda la superficie ventral del etmoides medio,
mientras que en el resto fue mas pequeiio, La forma y tamafio de este hueso estan
directamente relacionados con la del etmoides medio.

La variacién del etmoides lateral fue principalmente en el tamarfio, en el nimero de
proyecciones en el margen posterior, y en su forma, En general se aprecid que las especies
con crineos anchos y robustos presentaron un etmoides grande, con o sin proyecciones,
mientras las que presentaron craneos delgados lo tuvieron pequefio, con o sin proyecciones.
La excepcion fue Knodus sp. que tuvo un craneo robusto y los etmoides pequeiios, sin
proyecciones. Como se puede ver, este hueso tiene limitaciones para su uso en andlisis
filogenéticos, especialmente con respecto al nlmero de proyecciones (al menos en estos
grupos), debido a la alta variabilidad entre las especies, y como se demostré también,
existen variaciones entre diferentes poblaciones de A. mexicanus (Valdez, 1997).

El nasal fue muy constante en cuanto a la forma tubular, pero no asi en el tamafio, ya que se
observd que estaba en funcidn del espacio disponible entre el margen anterior del frontal y
la premaxila, ademas del grado de flexién. En las especies con crineos cuyo perfil dorsal es
plano el nasal es recto, y curvo en aquellas con perfil craneal redondo.

Aunque se pudieron establecer diferentes formas entre las especies con el anterorbital, es
importante sefialar que cuando se estudid el caso de Astyanax mexicanus y Bramocharax
caballeroi (especies con un mayor nimero de ejemplares transparentados), se observd una
alta variacion intrapoblacional, ademéas de ser un hueso que tiende a reducirse e incluso
perderse por paedomorfosis, por lo que su uso en andlisis cladisticos podria ser
cuestionado. Sin embargo si se analiza su posicion (ya que no es tan variable), entonces si
puede ser utilizado para este fin.

Los infraorbitales son un conjunto de huesos que rodean la cuenca ocular, cubren y
protegen en parte al musculo aductor mandibular y el dilatador del opérculo. Se observd
que hay una relacién directa con el tamafio del craneo. Asi, en las especies con craneos
alargados, los infraorbitales se presentan de igual manera, mientras que los que presentan
craneos redondos tuvieron mas cortos estos huesos. El extremo fue Hyphessobrycon
compressus que mostrd reduccion e incluso pérdida de éstos, por el fendmeno de neotenia.
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Los infraorbitales 1, 2, 3, y 5 presentaron una variacién discreta, suficicnte para poder
distinguir diferentes estados de caracter entre las especies estudiadas, como se explica en
los resultados. Sin embargo la forma del infraorbital 4 estuvo limitada por los infracrbitales
adyacentes, por lo que se podria pensar que “aparentemente” es un hueso dependiente de
los otros, Esta condicion de dependencia limitaria su uso en analisis filogenéticos, al igual
que el Infraorbital 6, que present6 una variabilidad muy alta.

En casi todas las especies estudiadas el orbitoesfenoides estuvo presente, separado del
paraesfenoides, excepto en Acestrorhynchus falcirostris y A. lacustris, donde ambos huesos
se encontraron unidos. Esta dltima condicidn se ha correlacionado con la alimentacion. Se
menciona que al estar juntos le daria un “refuerzo” al craneo, lo que permitiria atrapar
presas mas grandes, a diferencia de los peces donde no estdn unidos que generamente
atrapan presas mas pequeiias (Menezes, 1969; Lucena, 1987).

Charax gibbosus es un caso especial, pues en un ejemplar el orbitogsfencides y el
paraesfenoides estaban ligeramente separados mientras en otro se apreciaron unidos,

corroborando lo sefialado por Howes (1976), de que esta especie presenta diferentes grados
de unién en estos huesos.

Cuando se analizd el orbitoesfenoides en las formas oculadas del género Astyanax de
México (Valdez, 1997), se observo que si bien mantenia una forma patrén en forma de “J”,
la apofisis ventral cambiaba en orientacién y grosor, dando como resultado una gran
variacién intra e interpoblacional, por lo que no se tomo en cuenta para establecer las
relaciones entre ellas. Sin embargo, en este caso es un caracter importante, debido a que se
observd que entre las especies hay diferencias (ver esquemas).

El rincesfenoides es un hueso que puede o no presentarse, de tal manera que no se pudieron
establecer comparaciones. Por tal motivo actualmente se cuestiona el uso de este caracter

dentro de los analisis filogenéticos (Lucena, 1987), aunque anteriormente se haya afirmado
lo contrario {Weitzman, 1962).

El frontal y el parictal también se relacionan directamente con el tamaiio del craneo. Puede
haber pérdida de canales, como en el caso de las especies mds pequefias tales como
Hyphessobrycon compressus o A. faleirostris. En esta iltima el craneo es grande, pero muy
delgado. Todos estos caracteres se utilizaron en el andlisis cladistico, excepto el relacionado

con el canal del parietal, que puede o no estar unido al canal posterior del frontal, porque en
algunos peces se dieron ambas condiciones.

L}

En las especies que presentaron crineos aplanados y largos (por e). Acestrorhinchus y
Bramocharax), la regidn formada por el esfendtico y el pterdtico fue también larga. Esto
implica que hay un incremento en el drea de insercion del muscuio aductor de 1a mandibula
y del dilator del opérculo, lo que repercute en la capacidad de captura del alimento, es
decir, un tamafo mayor de presa y una capacidad incrementada en la salida del agua a
través del opérculo en el momento de la captura. Esto concuerda con lo reportado para los
cinodontidos por Howes (1976) y Hoplias, estudiado por Alexander, 1964 (en Howes,
1976). Ambas especies tienen crdneos similares. Contrariamente, los craneos cortos y
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curvos, tienen Ia region del esfendtico y el pterdtico también cortas, por lo tanto él drea de
insercién muscular ¢s menor.

Al existir variacion en estos huesos, es probable que hubiera alguna modificacién en esta
musculatura por lo que es necesario realizar estudios miologicos, que complementen a los
osteolégicos ya efectuados.

Por otro lado, ¢l hiomandibular se articula ventralmente con los huesos antes mencionados.
De tal manera que a mayor area cn el esfendtico y el pterdtico, mas grande es el
hiomandibular y viceversa. Esto concuerda con lo reportado por Howes (1976). Ademas es
importante sefialar que la presencia de una proyeccidn en el margen anterior de este hueso
solo ha sido reportada en A. lacustris y A. falcirostris, ademas del género Salminus
(Roberts, 1969).

También se observé en las especies depredadoras con crineos grandes, que los huesos que
componen el arco palatino (metapterigoides, mesopterigoides, ectopterigoides y palatinos)
se alargan y se encuentran en posicion casit perpendicular con respecto al hiomandibular,
mientras en los que presentan crineos pequefios, estos huesos son mas cortos y forman
angulos menores a 90 grados. Un caso especial fueron aquellas especies que son
depredadoras pero que no muestran alargamiento de la parte anterior y posterior del craneo

(ej. Ch. gibbosus), donde la orientacidén de la suspensién mandibular tendié a ser mds
perpendicular.

Roberts (196%9) mencioné que la presencia de dientes en el ectopterigoides tiene una
distribucidn en mosaico entre los caracidos. Sin embargo, es muy constante en las especies
que se presenta. Sélo Acestrorhynchus lacustris, A. falcirostris y Oligosarcus hepsetus
presentaron dientes en el ectopterigoides. De hecho este caracter es una las razones por las
cuales se consideraba que estas tres especies estaban juntas, sin embargo, actualmente se
considera a los Oligosarcus mas relacionados con los tetragonopterinos que con los
acestrorinquinos (Buckup, 1998)

EL cuadrado es el responsable de articular la mandibula inferior con el resto del craneo, de
tal manera que la forma mds robusta se presentd en Ch. gibbosus, Roeboides guatemalensis
y A. falcirostris, porque tiene que unir a una mandibula mas grande. Un caso particular fue
A. lacustris ya que la parte horizontal fue muy delgada. El resto fue como A. mexicanus.

El opistético se presentd en la mayoria de las especies, excepto en Oligosarcus hepsetus, A.
falcirostris, A. lacustris y Roeboides guatemalensis. En el caso de los tres primeros
coincide con que los craneos de estas especies son muy delgados tendiendo a la pérdida del
hueso, siendo pequefio en R. guatemalensis.

La forma del supraoccipital fue similar en todos los taxa, lo que cambié fue su longitud v
anchura. Se encontro que en Knodus sp. es muy pequeiio, en Hyphessobrycon compressus
es muy ancho y corto y en Charax gibbosus y Roeboides guatemalensis es muy largo y
curvo, lo que modifica la forma del perfil dorsoposterior del créneo. Ademas, en este hueso
se insertan los misculos epiaxiales y se esperaria encontrar diferencias en su forma y
constitucion, en funcién de los cambios a este nivel.
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El resto de los huesos que componen la parte posterior del crineo también se vieron
relacicnados con el tamaiio del craneo.

Los otolitos no siempre pudieron localizarse, debido a que se deshicieron durante el
proceso de transparentacion por lo tanto no se pudo hacer la comparacion.

El tamafio de las mandibulas incluyendo el anguloarticular, retroarticular y el cartilago de
Meckel (junto con el etmoides medio) determina de manera directa el tamafio del hocico y
en consecuencia ¢l tamaio de la presa de la cual se alimentan.

En las especies mas grandes el premaxilar presentd canales sensoriales (ej. Acestrorhyncus
y Oligosarcus). Otras sélo mostraron fosas de diferentes tamaiios (). algunos
Bramocharax) y en los de tamafio mas pequeiic se observo la superficie dorsal lisa.
Probablemente la presencia de estos canales en esta zona los haria més eficientes para la
bisqueda de alimento, al alojar un mayor niimero de conexiones nerviosas.

Las diastemas en el dentario se presentaron en Bramocharax bransfordi, B. dorioni, B.
baileyi, Oligosarcus hepsetus, A. faicirostris y A. lacustris, sin embargo es importante
sefialar que en ciertas poblaciones de Astyanax (Valdez, 1997) también llegaron a presentar
este espacio, aunque pequefio.

A. lacustris, A. falcirostris, O. hepsetus v Bramocharax bransfordi, mostraron una
prolongacion de la zona sinfisial. Roberts (1969) menciond que esta caracteristica se¢
presenta en organismos adaptados para matar y comer presas grandes como son
Hydrocynus y Hoplias.

En cuanto al nimero y tipo de dientes en ¢l premaxilar, maxilar y dentario, se observé que
correspondieron a lo reportado en la bibliografia taxondomica (Menezes, 1969, Rosen, 1972,
Géry, 1977, Contreras y Rivera, 1985, Bussing, 1998, enire otros). En donde se pudo hacer
un analisis mas completo fue en Bramocharax caballeroi y en dstyanax mexicanus. En ¢l
primer caso, los ejemplares estudiados presentaron de 5 a 6 dientes principales de tetra a
nonacispides e incluso se llegd a observar a simple vista la presencia de eaninos, sin
embargo al observarlos con mayor aumento se encontrd que habia més clspides, solo que
desgastadas. A continuacitn se estableci6 una relacién entre estos dos datos morfométricos
(ver resultados). Estos datos concuerdan con lo reportado por Contreras y Rivera {1985)
para esta especie. A pesar de lo anterior Contreras (com. pers.), sefialo que para lograr una
conclusion definitiva es necesario realizar un estudio de la ontogenia de 14 cuspidizacidon de
los dientes. Este altimo anilisis queda fuera de los objetivos del presente trabajo y requiere
un modelo experimental para descartar un desgaste por erosion de las caspides de la

denticién, por lo que queda abierta la posibilidad de un re-arreglo de las relaciones en esta
tribu.

En el caso de A. mexicanus, en la literatura se menciona que el dentario presenta 4 dientes
principales tri a pentacdspides, un intermedio pentacuspide, seguido por varios pequefios
(Géry, 1977, Contreras y Rivera, 1985). Sin embargo Valdez (1997, 2003) encontrd que
para los 4 dientes principales, la tendendencia fue a ser hexactispides (con intervalode Sa 7
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caspides), seguidos de un diente intermedio pentacuspide (con intervalo de 3a 6),y de 6 a
11 dientes posteriores bi o unicispides. Esta diferencia se puede explicar considerando que
todos los ejemplares aqui estudiados eran adultos y presentaban los dientes bastante
erosionados. Por otro lado, también se observd que los dientes tienden a encimarse,
perdiendo las cuspides laterales, particularmente las méds pequefias y externas, de tal manera
que los conteos se ven modificados. Esta situacién es muy importante de considerar en el
momento en que se pretende utilizar estos datos para diferenciar a las especies,
particularmente en los cardcidos, lo que ha llevado a una gran confusién en el momento de
establecer las relaciones filogenéticas entre los grupos (Weitzman y Malabarba, 1998). Si
se desea utilizar estos caracteres en un analisis filogenético se sugiere realizar estudios mas
detallados, tal como los que realizé Malabarba (1998} para el grupo de los Cheirodontinae.

La serie opercular se observd con muy pocas variaciones, principalmente en ¢l tamafio y
forma de los margenes. En particular, el preopérculo presentd un canal del sistema

laterosensorial que mostrd una alta variacion en el nimero de ramas secundarias en todos
los ejemplares.

La gran mayoria de los huesos que componen tanto el arco hioideo como el arco branquial
exhibieron una relacién de tamaiio y forma con respecto a la que tiene el crianeo, con
excepcién de los radios branquidstegos que presentaron una relacion diferente. En los

tetragonopterinos y en A. lacustris y A. falcirostris fueron los mas pequerios, mientras que
en el resto de los taxa fueron casi de igual tamafio,

El basihial y el basibranquial fueron similares en todas las especies en cuanto a forma, pero
en referencia al nimero de basibranquiales, algunos presentaron 3 y otros 4.

En el caso de los suspensores faringeos, hasta la fecha nadie los ha descrito adecuadamente.
Esta es la primera vez que se analizaron en varias de estas especies. El primer suspensor
mostré 3 formas: sacular en Ch. gibbosus, Roeboides guatemalensis y Bryconamericus
terrabensis; rectangular en A. falcirostris y A. lacustris, y triangular en el resto de las
especies. Algunos presentaron dientes en el segundo suspensor y otros no. En el tercer
suspensor se tom¢d en cuenta el tamafio relativo de los dientes: grandes en A. lacustris y

pequefios en las demas Nuevamente este cardcter posiblemente esté relacionado con el
tamario y tipo de alimento.

El nimero de branquiespinas no pudo ser comparade adecuadamente, debido a que en
muchos e¢jemplares se perdieron durante el proceso de transparentacion. En cuanto a la

forma se encontraron 3 condiciones: cuadradas en A. lacustris, redondad en A. falcirostris
y triangulares en el resto de las especies.

Por ultimo, analizando los trabajos que utilizan huesos para realizar anélisis filogenéticos,
por lo regular trabajan con pocos ejemplares (de 1 2 3 en promedio), de cada especie que
trabajan. Esto plantea un problema, y es que no se conoce la variabilidad real que puedan
tener esos huesos dentro de una especie determinada. Esto es muy importante de considerar
en el momento de la eleccidn de caracteres para estudios de este tipo, por lo que se
recomienda primero conocer muy bien la osteologia de los grupos de interés a partir de la
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revision de al menos 5 ejemplares. Hay casos en los cuales sdlo es posible tener pocos
ejemplares, pero debieran ser la excepcion mas que la regla.

RESULTADOS DEL ANALISIS FILOGENETICO

Con base a lo sefialado anteriormente, se consideraron 46 de los 58 elementos dseos, para
las 19 especies, con un total de 79 estados de caracier.

Fueron eliminados de este analisis ¢l etmoides lateral, el margen posterior del vomer, el
infraorbital 4, el frontal, la rama posterior del parietal, el margen anterior y posterior del
epioccipital, el proceso dorsal y la parte posterior del premaxilar, el margen dorsoposterior
del maxilar, el interopérculo, el margen ventral del mesopterigoides, el ceratohial posterior,
el basibranquial, el hipobranquial, el segundo suspensor faringeo, el nasal y la parte
posterior del paraesfenoides, debido a que algunos presentaron una gran variacién
intrapoblacional y otros tuvieron un indice de consistencia muy bajo después de haber

sometido a todos los caracteres (incluyendo a los que se eliminaron ) eén un primer anélisis
cone! PAUP,

La elaboracién de la matriz de caracteres y la codificacion de los mismos se realizé

tomando en cuenta los criterios propuestos por Forey et al. (1992), Villasefior, et al. (1992),
de Luna (1996) y Kitching (2000) (Cuadro 4 y 3).

Como grupo externo se eligid a Notropis bifrenatus considerando los criterios ya
mencionados en el método y por lo que sefiala Ridley (1986), “si el grupo elegido tiene los
mismos caracteres bajo comparacion y estd estrechamemente relacionado el grupo bajo
estudio, ¢l cambio evolutivo estimado sera minimizado y las relaciones filogenéticas seran
mejor estimadas”. Sin embargo, hay que tener en cuenta, como menciona Wheeler (1990),
en los grupos escasamente conocidos o con parientes muy distantes la eleccidén del grupo
externo es realmente un problema, lo cual no sucedié con este trabajo.

Las condiciones que se establecieron para correr el programa PAUP (vers. 2.4), la lista de
cambios o de series de transformacion observados en los estados de caracter asi como la
lista de apomorfias se encuentran en la Cuadro 6.

Se obtuvo un solo drbol de mixima simplicidad con una longitud de 248 pasos y un indice
de consistencia de 0.6452,

, r . . 4
La topologia del arbol se muestra a continuacion:
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La evidencia que soporta el reconocimiento de cada clado, ademas de la discusion de la
composicién de cada grupo se hard a continuacién. Los numeros entre paréntesis
corresponden a los utilizados para cada caracter en la (Cuadro 5) y el orden en que se
presenta estd de acuerdo al valor de indice de consistencia (IC).

Clado | (Notropis bifrenatus)

Diagnosis: los caracteres apomérficos que definieron al grupo externo fueron mas de 20.
Los que tuvieron un IC igual a 1 fueron: anterorbital ausente (5), infraorbital 1 cuadrado
(8), infraorbital 2 cuadrado (10), infraorbital 3 rectangular (11), dngulo que forman el
margen anterior y dorsal del infraorbital 5 recto (15), orbitoesfenoides globoso (17),
exoccipital plano (31), retroarticular oval (43), canal del sistema sensorial del preopéreulo
no llega hasta el margen posterior del preopérculo (47), proceso vertical del cuadrado
semicircular (49), parte anterior del metapterigoides corto (51), margen ventroposterior del

metapterigoides ondulado (52), margen posterior del metapteriogoides recto (53), 3 radios
branquiales (65), 3 suspensores faringeos (76).

Clado C (Characini)

Diagnosis: 16 sinapomorfias lo definieron. Los principales (con valores de IC igual a 1)
fueron: proceso lateral del esfendtico cuadradado (22), pterético cuadrado con el margen
anteroposterior alargado (23), parte posterior mas grande con respecto a la anterior que

forman la placa faringea superior (74), primer suspensor faringeo sacular (77). Este clado
tuvo un valor en el bootstrap de 59%.
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Este grupo es el primero que se separa de todo el conjunto e incluye las dos especies que
pertenecen a la tribu Characini (subfamilia Characinae). Esto concuerda con lo reportado
por Lucena (1998), Géry (1977) de que son dos especies muy relacionadas entre si.

Clado C1 (Charax gibbosus)

Diagnosis: infraorbital 6 en contacto con cl maxilar (16) interopérculo triangular con

margenes rectos (45), +de 30 dientes en el maxilar (39), ¢l anterorbital no hace contacto
con ningun hueso.

Clado C2 (Roeboides guatemalensis)

Diagnosis: nimero de infraorbitales variable de 5 a 6 (7), infraorbital 1 forma de domo (8),
orbitoesfenoides separado ampliamente del pterosfenoides (18), barra epifisiaria presente
(19), parte ventral de epidtico pentagonal (235), Opistdtico ausente (26), ceratohial posterior

oval (62), muescas en el margen ventral del ceratohial anterior presentes (66), margen
dorsal de la placa faringea superior recto (73).

Clado 2

Diagnosis: 15 sinapomorfias definen a este clado. Los caracteres que tienen el mayor IC
son: la forma del proceso lateral del esfendtico rectangular (22), pterético cuadrado (23),
opistdtico sacular (27), opérculo oval angulo anteroventral alargado y margen dorsal curvo
(44}, margen dorsoposterior del metapterigoides con 1 proceso (54), margen dorsal de la
placa faringea superior concavo (73) y primer suspensor faringeo triangular (77).

Clado A (Acestrorhynchini)

Diagnosis: esta definido por 18 sinapomorfias. Los més importantes son el infraorbital 1 en
forma de cuiia (8), parte posterior del infraorbital 2 triangular (10}, infraorbital 3 poligonal
(11), con dientes en el margen ventral del ectopterigoides (57), fosas temporales de tamario
diferente (20), parte ventral de epiotico semicircular (25), Superficie dorsal del premaxilar
con canales de la linea sensorial (37), parte anterior del premaxilar ligeramente corta (38),
de 18 a 23 dientes en el maxilar (39), interopérculo triangular con margenes rectos (45) y
parie anterior del infraorbital 2 triangular (9).

Clado Al {Acestrorhynchus)

Diagnosis: 26 apomorfias lo definen pero las que tienen un IC igual a 1 son: margen
anterior del Infraorbital 5 concavo (13), angulo que forman el margen anterior y dorsal del
infraorbital 5 agudo (15), proceso lateral del esfendtico espinoso (22), pterético rectangular
con ¢l margen anterodorsal alargado (23), paresfenoides recto (32), retroarticular triangular
con ¢l apice muy alargado {43), 2 radios que se insertan en el ceratohial posterior (63),
margen dorsal del ceratchial posterior recto (64), margen posterior del urohial angosto (70),

hipobranquial largos (71), parte ventral del ceratobranquial triangular (72), dientes de la
placa faringea superior grandes (75).

Parte de estos caracteres son tomados en cuenta para definir a la tribu Acestrorhynchini asi
como para cada uno de los integrantes (Menezes, 1969). Este clado esta bien soportado ya
que presentd 14 estados de caracter con valor de IC=1, ademds de un valor de bootstrap de
100% por lo que ¢s el grupo mas consistente, y estd formado por las siguientes especies:
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Clado A1l (Acestrorhynchus falcirostris)

Diagnosis: branquiespinas semicirculares (79), margen dorsoposterior del metapterigoides
liso (sin proceso) y curvo (54), 4 canales del sistema laterosensorial (21), espina
supraoccipital larga (de 3 en adelante) (30), 4ngulo que se forma tomando en cuenta la base
dei paraesfenoides y el perfil dorsal del craneo de 10-20 grados (35), relacion del ancho con
respecto a largo del dentario de 6.0 a 6.5 veces (41), proceso horizontal del cuadrado muy

ancho (50), relacion entre la longitud del margen posterior del mesopterigoides con
respecto al margen ventral igual o mayor (56).

Clado A2 (Acestrorhynchus lacustris)

Diagnosis: orbitoesfenoides rectangular (17), margen ventroposterior del metapterigoides
rectangular (52), dientes de! tercer suspensor faringeo grandes (78), margen ventral del
basioccipital con respecto al margen dorsal del paraesfenoides se observa arriba del

paraesfenoides (34), interopérculo globoso (45), foramen en la parte posteror del
metapterigoides pequefio (55).

Clado A2 (Oligosarcus hepsetus)

Diagnosis: infraorbital 1 con forma de clave (8), interopércule rectangular (45),
preopérculo triangular angulo anteroventral poco alargado (46), ceratohial posterior
cuadrado (62), palatinos cuadrados (60), relacién entre la longitud del primer radio
branquial con la longitud que VIa del margen anterior del hipohial ventral hasta el borde

posterior del ceratohial anterior menor de menos de 1 (68), anterorbital hace contacto sdlo
con ¢l frontal (6).

Solo el caracter 8 tuvo un valor de IC= 1, el resto menor a 0.75 y un valor de bootstrap
igual a 60%.

Clado 3

Diagnosis: con 2 filas de dientes en el premaxilar (36), longitud relativa la parte anterior del
ceratorial anterior corta (67), Longitud del proceso anterior del etmoides medio corto (1),
Longitud de los procesos laterales del etmoides medio amplios (2), Vémer en forma de “T”
(4), angulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfencides y ¢l perfil dorsal de!
craneo de 41-50 grados (35), preopérculo triangular (46), branquiespinas triangulares (79).

Esta rama incluye tres tribus: Bryconini, Bramocharacini y Tetragonopterini. Los dos
primeros estaban considerados dentro de la subfamilia Characinae mientras que la altima
esta dentro de la subfamilia Tetragonopterinae. En este andlisis aparecen’ juntos, ademas de
considerar a Hyphessobrycon compressus como un grupo basal. El valor de IC para los
caracteres 36 y 67 fue igual a 1, el resto fue menor a 0.75.

Clado H {Hyphessobrycon)

Diagnosis: Namero de infraorbitales variable de 4 a 5 llegando en ocasiones a 7 (7), margen
anterior del Infraorbital 5 convexo. (13), dngulo que forman el margen anterior y dorsal del
infraorbital 5 curvo (15), orbitoesfencides forma de “X” (17), de 4-7 dientes en el maxilar
{39), angulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfenoides y ¢l perfil dorsal
del craneo 51-60 grados (35), parte dorsal del hiomandibular alargadoe con base delgada
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(48), 4 canales del sistema laterosensorial (21) y relacion entre la longitud del margen
posterior del mesopterigoides con respecto al margen ventral igual o mayor (56).

De los 9 estados de caracter que lo definieron, cuatro de ellos tuvieron valores de IC=1.

Esta especie estaba considerada dentro de los tetragonopterinos, pero por estos caracteres se
separa completamente del grupo, Sin embargo, para poder establecer claramente su
posicion taxonomica es necesario incluir mas especies.

Clado 4

Diagnosis: infraorbital 1 en forma de bisturi (8), infraorbital 3 llega hasta la rama ventral
del sistema laterosensorial horizontal (12), tres proyecciones en el margen anterior del
anguloarticular siendo a media la de tamafio un poco mds grande que las otras (42),
palatinos cuadrados (60), relacion entre la longitud del primer radio branquial con la

longitud que va del margen anterior del hipohial ventral hasta el borde posterior del
ceratohial anterior igual a | (68).

A partir de este clado se derivan dos ramas: la de los tetragonopterinos y los briconinos.

Clado N (Bryconini)

Diagnosis: esta definido por 10 estados de caracter, los mas relevantes fueron: mas de 2
filas en el premaxilar {36), margen ventroposterior del metapterigoides cuadrado (52),
margen posterior del metapteriogoides con una hendidura (53), 2 proyecciones en el
margen anterior del angulearticular, la ventral de tamaiio mucho méas grande que la dorsal
{42) y opérculo oval, angulo anteroventral no alargado (44).

En cuanto al caracter 36, hay una discusion en cuanto al nimero de filas, algunos piensan

que son dos {resultado de la fusion de mas filas), otros consideran mis de dos. En este caso
s¢ consideraron mas de dos.

Los estados de caracter 52 y 53 fueron los que tuvieron ¢l valor mas alto de IC igual a 1, el
resto fue menor a 0.75. Este clado fue muy consistente, lo cual se refleja en el valor de
bootstrap que fue de 98%.

Clado N1 (Brycon guatemalensis)

Diagnosis: infraorbital 6 rectangular (16), parte ventral de prodtico cuadrado (25),
Opistético en forma de “bota” (27) v margen ventral del basioccipital con respecto al
margen dorsal del paraesfenoides se observa arriba del paraesfenoides (34).

El caracter 16 fue el que tuvo el valor mas alto de [C=.857 el resto fue menor.

Clado N2 (Brycon meeki)

Diagnosis: infraorbital una pentagonal (8), 1 proyeccion en el margen anterior del
anguloarticular (42) y relacion del ancho con respecto a largo del dentario de 2.6 a 3.0 (41).

El caracter 8 fue el Unico con un valor [C =]
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Clado 5

Diagnosis: parte posterior del infraorbital 2 semicircular (10), infracrbital 6 semioval (16),
anterorbital hace contacto solo con el frontal (6), infraorbital 2 triangular (9), fosas
temporales de tamario diferente (20), proceso lateral del pterdtico corto, no llega a tocar la
unién del exoccipital con el pterdtico (24), margen dorsoposterior del metapterigoides con
dos procesos (54).

Sélo el cardcter 10 tuvo [C=1, el resto fue menor a 0.83. El valor de bootstrap fue de 50%.

Este clado une a dos tribus que se encontraban en diferentes subfamilias, a los
Tetragonopterini y a los Bramocharacini. Estos resultados confirman lo propuestc por
Rosen (1972), que menciona que los Bramocharacini deberian estar dentro de la familia
Tetragonopterinae.

Clado B (Bramocharax)
Diagnosis: proceso lateral del esfendtico bifurcado (22), espina supraoccipital con una
relacion largo ancho, de 2 a 2.9, (30), proceso en la parte media ventral del paraesfencides

presente (33) y angulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfenoides y el
perfil dorsal del craneo 31-40 grados (35).

El dnico caracter con valor de IC =1 fue ¢] 22, el resto menor a 0.57

Clado B1

Diagnosis: infraorbital 6 cuadrado (16), parte ventral de proodtico semicircular (25),
superficie dorsal del premaxilar con agujeros (37), longitud relativa del la parte anterior del
premaxilar (vista frontal) ligeramente corta (38), anterorbital no hace contacto con ningin
hueso (6), infraorbital 3 cubre parte dorsal del preopérculo (12), margen posterior del
opistotico llega hasta el margen posterior del exoccipoital y el pterético (28).

Los estados de caracter que estan incluidos en este clado tuvieron valores de IC menores de
0.85, siendo el mas alto para el caracter 16. El valor de bootstrap fue de 57%.
Este clado esta compuesto por por cuatro especies.

Clado B2 (Bramocharax sp.)
Diagnosis: de 4 a 7 dientes en el maxilar (39)

Este estado de caracter tuvo un valor de 0.667 de IC.

Clado B3
Diagnosis: Opistdtico en forma de “bota™(27), ancho con respecto a largo del dentaric de

2.6 a 3.0 veces (41), parietal irregular con una escotadura grande y espina posterior
desarrollada (29) y Diastemas en el dentario presentes (40).

En este clado se encuentran las tres especies mas relacionadas, 8. bransfordi y B. dorioni

(clado B6) y B. baileyi (clado B5). Es un conjunto muy consistente ya que mostrd un valor
de 74% en el bootstrap. Estas relaciones ya habian sido propuestas por Rosen (1972).
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Clado B4 (Bramocharax caballeroi)

Diagnosis: dngulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfenoides y el perfil

dorsal del craneo de 41 a S0 grados (35) y espina supraoccipital relacion largo/ancho: corto
(de 1 a 1.9) (30).

S6lo dos estados de caracter definieron a este clado con valores de IC=a 0.571 y 0.250
respectivamente. Esta especie se relaciona con ¢l grupo siguiente.

Clado BS (Bramocharax baileyi)

Diagnosis: ectopterigoides mayor con respecto al mesopterigoides (59), el margen ventral

del basioccipital se observa al mismo nivel con respecto al margen dorsal del
paraesfenoides {34)

Ambos estados de caracter tuvieron valores bajos de IC, 0.333 y 0.25 respectivamente.

Clado B6

Diagnosis: 2 proyecciones en el margen anterior del anguloarticular, la ventral de tamafio
un poco mas grande que la dorsal (42), longitud del proceso anterior del etmoides medio
largo (1), longitud de los procesos laterales del etmoides medio cortos (2), infracrbital 3
separado del preopérculo (12), proceso lateral del pterético largo, llega a tocar la union del

exoccipital con el pterdtico (24), hiomandibular semicircular (48) y palatinos rectangular
(60).

Los valores de IC fluctuaron entre (.74 y 0.44

Clado B61 (Bramocharax bransfordi)

Diagnosis: ancho con respecto a largo del dentario de 3.1 a 3.5 veces (41), opistdtico
sacular (27), el margen posterior del opistdtico no llega hasta el margen posterior del
exoccipoital y el pterdtico (28), parietal rectangular con margenes curvos (29),
ectopterigoides menor con respecto al mesopterigoides (59)

Los valores de IC fluctuaron entre 0.600 y 0.333

Clado B62 (Bramocharax dorioni)

Diagnosis: anterorbital hace contacto sélo con el frontal (6), foramen en la parte posteror
del metapterigoides pequefio(55), interhial largo (61)

Los valores de IC fueron 0.50, 0.28 y 0.25 respectivamente ¢

Clado T (Tetragonopterini)

Diagnosis: de 1-3 dientes en el maxilar (39} y relacién entre la longitud del primer radio

branquial con la longitud que va del margen anterior del hipohial ventral hasta el borde
posterior del ceratohial anterior mayor de | (68).

Este clado esta definido sélo por estados de caracter con valores de IC de 0.667 y .0400

respectivamente. Aqui se encuentran reunidas las especies de tefragonopterinos excepto
Hyphessobrycon compressus y Knodus sp. El valor de bootstrap para esta rama fue de 63%.
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Clado T3 (Astyanax mexicanus)

Diagnosis: margen posterior del mesopterigoides igual o mayor con respecto al margen
ventral (56)

Una sola apomorfia define este clado con un IC de 0.200

Clado T4
Diagnosis: vémer forma de “V” (4), supraoccipital relacién largo/ancho medio (de 2 a 2.9)

(30), 4ngulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfenoides y el perfil dorsal
del craneo 51-60 grados (35).

Los valores de IC fueron 0.750, 0.25 y 0.571 respectivamente y un valor de bootstrap de
60. Aqui se encuentran agrupadas tres especies

Clado TS

Diagnosis: anterorbital no hace contacto con ningin hueso (6), margen posterior del
mesopterigoides menor con respecto al margen ventral (56).

Los valores de IC para estos estados de caracter fueron de 0.500 y 0.200. En este clado se
encuentran las dos especies que desde el punto de vista osteolégico se encuentran mas
relacionadas (valor de bootstrap igual a 58), pero pertenecen a géneros diferentes.

Clado T51 (Bryconamericus terrabensis)

Diagnosis: infraorbital 6 semicircular (16), 5 canales del sistema laterosensorial (21),
supraoccipital largo (relacién largo/ancho de 3 veces en adelante) (30), parte anterior del
ectopteriogoides semicircular {58), primer suspensor faringeo sacular (77).

Los mayores valores de IC fueron 0.857 y 0.750 en los caracteres 16 y 77 respectivamente.
Los demaés fluctuaron de 0.500 a 0.200.

Clado T52 (Deuterodon iguape)

Diagnosis: parte ventral de prodtico cuadrada (25), anguloarticular con dos proyecciones; la
ventral de tamaiio un poco mas grande que la dorsal (42), ectopterigoides mayor con
respecto al mesopterigoides (59).

Los valores de IC fueron de 0.716, 0.625 y 0.333 respectivamente

Clado T6 (Astyanax bimaculatus)

Diagnosis: foramen en la parte posteror del metapterigoides pequefio (55), primer radio
branquial con la longitud del margen anterior del hipohial ventral el borde posterior del

ceratohial anterior menor de 1 (68).

ElIC para estos estados de cardcter fueron menores a 0.400.
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Clado T2 (Knodus sp.)

Diagnosis: vOmer con forma de gota (4), infraorbital 6 rectangular (16), parte ventral de
epiotico rectangular alargado (25), superficie dorsal del premaxilar con agujeros (37), parte
dorsal del hiomandibular alargado con base delgada (48), margen dorsoposterior del
metapterigoides liso y recto (54), parte anterior del ectopteriogoides semicircular (58),
ectopterigoides mayor con respecto al mesopterigoides (59).

Las apomorfias con valores mas altos de IC fueron el 16, 4 y 54 con valores de 0.857 para
el primero y los otros dos con 0.75, el resto con valores entre 0.65 y 0.33

DISCUSION ANALISIS FILOGENETICO

Después de haber analizado estos resultados podemos decir que se confirma que
Bramocharax caballeroi es un verdadero Bramocharax, al menos eso es lo que indica la
evidencia osteoldgica. Esta conclusion se basa en las siguientes caracteristicas: un
esfendtico bifurcado, el supraoccipital largo (relacion largo/ancho= de 2 a 2.9 veces), la
presencia de un pequefio proceso en el margen ventral del paraesfenoides y por dltimo, el
angulo formado por el perfil dorsal del cranec y el paresfenoides es de 31 a 40 grados
(clado B). Ademas se establecid que el grupo de los Bramocharax es monofilético.

También se establecié que la tribu Bramocharacini esta mas relacionada con el grupo de los
Tetragonopterinos que con los Acestrorrinquinos, y como se menciond anteriormente €sto
ya habia sido observado y anotado por otros autores (Rosen, 1972; Weitzman, 1983),
basados en principalmente en caracteres morfométricos y algunos osteolégicos. Por lo tanto
considero que es necesario cambiarlos de subfamilia.

En la diagnosis original de Bramocharax realizada por Gill y Bransford (1877) se describen
los dientes como uniseriados. Cuando Rosen (1970) publicé a B. dorioni como una nueva
subespecie de este grupo, este caracter ya no era aplicable por lo que la reedescribié y
propuso una nueva diagnosis con mds caracteres dentarios: premaxilar con dos filas
dentarias, la externa con 3 a 4 dientes unicuspides en los adultos y en los jévenes
multicuspides y la interna con 2 a 6 dientes multicuspides; el maxilar con 6 a 9 dientes
cuspidados y el dentario con 3 a 4 dientes cdnicos que en ocasiones pueden presentar
pequefias clspides a los lados, seguidos de 6 a 8 dientes mas pequefios, no observindose
degradacién entre ellos. Si comparamos estos datos con los resultados obtenidos en cuanto
al premaxilar son similares, incluso con los conteos que se presentan en A, mexicanus y en
general con los tetragonopterinos aqui estudiados, no asi con la cuspidizacion ya que en
estos altimos nunca son unicispides (cénicos). En cuanto al conteo de dientes principales
en el dentario hay que ampliarlo hasta 5 o 6 {(considerando lo reportado por Contreras y
Rivera, 1985); el nimero de dientes posteriores también hay que ampliario, quedando de 6
hasta 12; en cuanto a que no existe degradacién en el tamaiio de los dientes, no en todos es
asi, como en el caso de Bramocharax sp. En cuanto al maxilar, igualmente hay que
ampliarlo de 3 a 15 dientes.
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De tal manera que esta diagnosis se tiene que modificar nuevamente, tomando como base
la de Rosen (1970) quedaria de la siguiente manera: premaxilar con dos filas dentarias, la
externa constituida por 3 a 4 dientes uniclspides en los adultos y en los jovenes
multicuspides, la interna con 2 a 6 dientes multicuspides. Dentarioc con 3 a 6 dientes
unicispides o multicuspides, pero la central grande y a los lados son pequefias, seguidos de
6 a 12 dientes mas pequefios multicuspides. Maxilar con 3 a 15 dientes multicuspides (hasta
19 segln contreras y Rivera, 1985). Ademas de considerar que presenten un proceso lateral
del esfendtico bifurcado, una espina supraoccipital de tamafio medio con una relacién de
largo/ancho de 2 a 2.9, la presencia de un proceso en la parte media ventral del
paraesfenoides y el angulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfenoides y el
perfil dorsal del craneo sea de 31-40 grados.

Para Rosen (1972) el miembro mds primitivo del grupe es B. baileyi por lo poco
especializado de su denticion y su coloracion que a comparacion de las otras dos especies
no es tan avanzada. Este es el grupo hermano de B dorioni y B. bransfordi que son las
especies mas relacionadas. Hasta aqui ¢l resultado de este andlisis coincide con las especies
que este autor conocia. Sin embargo, el esquema se complementa de la siguiente forma, con
los nuevos taxa descritos posteriormente a Rosen (1972) de la siguiente forma: B.
caballeroi es la especie hermana de este grupo y la especie mas “antigua” es Bramocharax
sp. y la menos especializada. Es importante sefialar el bajo niimero de dientes que presenta
en el maxilar y que recuerda al grupo de los Tetragonopterinos.

En funcion de los caracteres osteoldgicos Bramocharax sp. €8 una nueva especie. Esta
aseveracion es soportada hasta este momento exclusivamente por el osteocraneo y tendra
que ser sustentada adicionalmente con los caracteres que se utilizan para la descripcion de
los peces, como son los morfométricos y meristicos.

Con respecto a la tribu Acestrorhynchini, las especies pertenecientes al mismo género
fueron las mas relacionadas y Oligosarcus hepsetus vendria a ser la especie hermana basal
de este grupo. Sin embargo, Orti (1997) separd a esta (ltima especie de la tribu y la
relaciond con los tetragonopterinoes sobre la base de caracteres moleculares. Buckup (1998)
quién utilizd algunos caracteres osteologicos del craneo, ademas del resto del esqueleto y
algunos masculos, coincidid en parte con Orti (1997). Considere que la utilizaci6n de unos
cuantos huesos son insuficientes para apreciar la complejidad de estos grupos en todas sus
dimensiones, mientras que los caracteres moleculares estan referidos a un solo gen. Por esta
razon es muy comun que las filogenias moleculares sean diferentes a las que se basan en la
morfologia. Para concluir de la manera méas acertada posible respecto a esta problematica,
es necesario considerar la ¢videncia total (sensu Fitzhugh, 2004; ¢
http://www.nhm.org/research/annelida/requirements/)

Hay una separacion muy clara entre la tribu Characini, representada por Charax gibossus y
Roeboides guatemalensis y la tribu Acestrorhynchini, de hecho estan ubicadas en dos ramas

diferentes.

La tribu Bryconini se mantuvo como un grupo muy estable y relacionado con los
tetragonopterinos. Esto se ve apoyado de alguna manera por el trabajo de Buckup (1998)
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que establecid las relaciones de Characiniinae, donde encontrd que Brycon se encuentra en
el mismo grupo que Tetragonopterus y Oligosarcus.

El grupo de los tetragonopterinos es el que mas necesita revision, por otro lado
Hyphessobrycon compressus se separa como grupo basal de los tetragonopterinos debido al
nimero de infraorbitales, que es muy variable, de 4 a 5 llegando en ocasiones a 7; al
margen anterior del Infraorbital 5 que es convexo y por el orbitoesfenoides que tienen
forma de “X”. Cabe seiialar que solo se incluyd una especie de este grupo y por lo tanto
para establecer con claridad las relaciones de los tetragonopterinos con otros caracidos sera
necesario incluir mas especies.

CONSIDERACIONES BIOGEOGRAFICAS

Rosen (1972) habia mencionado que el centro de origen de este grupo es el rio Usumacinta
donde se origind el complejo dorioni-bransfordi. El explica en su trabajo lo siguiente
“...the genus originated in the Rio Usumacinta Basin, that the dorioni-bransfordi complex
might be expected to be found somewhere in the largely unexplored waters of castern
Guatemala, Honduras and Nicaragua, between the Rio Usumacinta and the rio San Juan”

Posiblemente el area de distribucidén de los Bramocharax ancestrales, muy semejantes a
Bramocharax sp. fue bastante amplia, abarcando la cuenca completa del Usumacinta y
extendiéndose hasta parte la cuenca de lo que hoy es el Rio San Juan. La aparicién de
bransfordi la atribuye a un evento de dispersidén a través del Rio San Juan, un evento
dificilmente comprobable con la informacion con que se cuenta actualmente.

El resultado que se obtuvo en este trabajo coincide en parte con ¢l punto de vista de Rosen
(1972), como ya se dijo, al considerar que los taxa mas emparentados son dorioni y
bransfordi, aunque en este momento no se puede explicar si fue un evento de vicarianza lo
que separd a bransfordi de dorioni, ya que en la actualidad no hay barreras geograficas
importantes que separen estos dos taxa. B. baileyi es el grupo hermanc de las dos
anteriores. Al incluir dos especies mas que Rosen (1972) no conocia, ahora la especie
hermana de los anteriores es B. caballeroi. Es especie aparece separada del clado resto de
los integrantes del género Bramocharax, ademas de que es endémica exclusiva del lago
Catemaco, que es una cuenca endorreica situada en el macizo volcanico de los Tuxtlas. Su
origen esta relacionado con actividad volcanica (Mayer, 1962), de naturaleza basaltica,
ocurrida en el drea a partir del Plioceno (Pérez, 1984). De ser asi la aparicién de este lago
aislé las poblaciones que dieron origen a caballerci, que de por si ya estaban aisladas del
resto por la Sierra Lacandona que presenta estratos geolégicos del Terciario inferior hasta
el Cuaternario (The Nature Conservation, 2004) y la Sierra Cojolita que presenta estratos
geologicos desde el Terciario inferior hasta el Cretcico superior y el Cuaternario (The
Nature Conservation, 2004). Bramocharax sp. es la especie considerada mds primitiva,
posiblemente conservd ¢l habitat ancestral de los Bramocharax, mientras que las
poblaciones que se localizaban a través del Lacanja hacia el sur, se especializaron en una
dieta més carnivora, 1o que ocasiond una denticién alin més especializada, como es la
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presencia de caninos y mandibulas mds prominentes, junto con una tendencia al
incremento del nimero de dientes en el maxilar, que pasé de 3 hasta 16,

Se concluye entonces que deben haber habido dos eventos de vicarianza, el primero surge

cuando las sierras Lacandona y Cajolita se formaron y el segundo cuando se forma el Lago
de Catemaco a partir de un evento de vulcanismo (Lamina IX).
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CONCLUSIONES

Por primera vez se describe el craneo de 17 especies: Charax gibbosus, Roeboides
guatemalensis, Bramocharax baileyi, Bramocharax dorioni, Bramocharax bransfordi,
Bramocharax caballeroi, Bramocharax sp. Oligosarcus hepsetus, Bryconamericus
terrabensis, Knodus sp., Astyanax bimaculatus, Hyphessobrycon compressus, Deuterodon
iguape, Brycon guatemalensis y Astyanx mexicanus.

A pesar de la gran diversidad que se presenta en los cardcidos, se pudo apreciar que todos
ellos poseen un modelo osteoldgico craneal basico.

En cuanto a la forma de los huesos craneales, aproximadamente €l 80% mostraron mucha
similitud entre si.

Existen tres tendencias bdsicas en la forma de los craneos de las especies aqui estudiadas:

a) Aquellos en donde se observa un craneo alargado y por lo tanto los huesos que lo
constituyen, especialmente los asociados a las mandibulas, el sostén y la denticién se
observan asi. Se encuentran altamente especializados para la carnivoria. Un ejemplo de
lo anterior son los Acestrorhynchus.

b) Los que presentan crineos mas reducidos y con un perfil mas redondo. Las mandibulas
y su sostén son mdas pequefios y la denticién no es tan especializada. Podria
considerarse que estos son omnivoros. Un ejemplo son los Astyanax.

¢) Los que presentan crineos cortos pero con mandibulas grandes con dientes
especializados en donde el 4ngulo que se forma de la posicidn de los huesos meta,
meso y ectopterigoides con respecto al hiomandibular es reducido, permitiendo una
mayor apertura de las mandibulas. Son también carnivoros, posiblemente
especializados en presas mayores que los del enciso b. Un ejemplo son los Charax.

El uso de caracteres osteoldgicos para estudios filogéticos es muy importante, pero se
recomienda antes de usarlos conocer bien la osteologia de los grupos de interés. Esto se
debe realizar a partir de la revisién de varios ejemplares y no uno solo, como ocurre en
algunos estudios publicados previamente, pues existen patrones de variabilidad que deben
ser detectados. Lo anterior seria el fundamento de la adecuada eleccion de los caracteres
osteologicos para estudios filogenéticos. ¢

La evidencia que se obtuvo a partir del anélisis de la osteologia y la filogenia derivada de la
misma, indica que Bramocharax caballeroi pertenece a la tribu Bramocharacini, definido
por las siguientes caracteristicas: dngulo que se forma tomando en cuenta la base del
paracsfenoides y el perfil dorsal del craneo de 41 a 50 grados y espina supraoccipital
relacién largo/ancho: corto (de 1 a 1.9).

El género Bramocharax es monofilético con las siguientes sinaporfias: esfendtico
bifurcado, el supraoccipital largo (relacién largo/ancho= de 2 a 2.9 veces), presentan un
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pequefio proceso en ¢l margen ventral del paraesfenoides y el angulo formado por el perfil
dorsal del craneo y el paresfenoides es de 31 a 40 grados (clado B).

Bramocharax es parte de la subfamilia Tetragonopterinae y no de los Acestrorhynchinae
donde actualmente se encuentran, por lo tanto se sugiere cambiarlos de subfamilia.

La diagnosis para los Bramocharax fue modificada y quedaria de la siguiente manera: dos
filas dentarias, la externa con 4 a 3 dientes unicispides en los adultos y en los jovenes
multicuspides y la interna con 2 a 6 dientes multicuspides; el maxilar con 6 a 9 dientes
cuspidados y el dentario con 3 a 6 dientes uniclspides © con mds cispides pequefias
cispides a los lados, seguidos de 6 a 12 dientes mdas pequefios multicuspides. Maxilar con 3
a 15 dientes multicuspides. Ademdas de considerar que presenten un proceso lateral del
esfendtico bifurcado, una espina supraoccipital de tamafio medio con una relacién de
largo/ancho de 2 a 2.9, la presencia de un proceso en la parte media ventral del
paraesfenoides y el &ngulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfenoides y el
perfil dorsal del craneo sea de 31-40 grados.

B. dorioni y B. bransfordi son las especies mas relacionadas. El grupo hermano de ésta es
B. caballeroi, seguido de B. baileyi y la especie mds primitiva es Bramocharax sp. lo cual
se refleja principalmente en la forma de mandibulas y su denticion.

La distribucion actual de los Bramocharax probablemente se deba a dos eventos de

vicarianza, el primero surge cuando las sierras Lacandona y Cojolita se formaron y ¢l
segundo cuando se forma el Lago de Catemaco a partir de un evento de vulcanismo.
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Cuadro 1. Cuadro comparativo entre las principales caracteristicas distintivas entre B.
bransfordi bransfordi, B bransfordi dorioni, B. baileyi, B. caballeroi y Astyanax

spp a partir de o reportado por Rosen (1970, 1972), Contreras y Rivera {1985),
Paulo Maya (1994) y Valdez (1997).

Caragteres B bransfordi} B bransfordi | B. baileyi B. Catemaco | Astyanax  sp.
bransford dorioni caballeroi formas
mexicanas
No.de radips primera dorsal 11 11 11 10 10-11
No.de radios anal 28-31 25-30 25-28 25 18-29
No.de radios pectoral 14-15 13-14 14-13 12-16 12-13
No.de radios pelvica 8 8 8 3 8
No.de escarnas linea lateral 37-41 317-39 36-37 35 32-36
Tamaiio relauvo de los dientes | reducidos reducidos bien bien bien
premaxilares (fila externa) desarrollados | desarrollados | desarrollados
No. de dientes premaxilares 46 46 4/6 445 45
filaexterna/ fila intema
Presencla de cuspides en| higeras 0| hgeras o | notables notables notables
dientes premaxilares ausentes ausentes
Caninos superiores Expuestos en|escondidos |escondidos | raramente ausentes
el labio presentes
inferior
Mo de dientes maxilares 13-14 9-12 mayor de 10 | 0-19 1-2 raramente
3
No. de cuspides en dientes |3 3 3 5 4-8
max1lares
No de dientes principaies en el | 4-5 4-5 4-3 3-6 4-5
dentanio
No de cuspides en los dientes| 5 5 5 7-9 57
del dentario
Tamano del segundo diente | notablemente |notablemente [ ligeramente | ligeramente | ligeramente
mandibular con respecte al 1°| menor menor menor menor o igual | menor o igual
yr
Presencia  de  diastemas | grandes grandes pequeiios 0 | ausentes ausentes
laterales en el premaxilar y en ausentes
el dentano
Presencia de diasterna sinfisial | 51 si s pequeria raramenie
se han
reportado en
algunos
elemplares
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Cuadro 2. Muestra las especies consideradas para este trabajo, la institucién donadora,
institucion donde se encuentran depositados, numero de ejemplares estudiados y su

intervalo de talla,

Especie

[nstitucién donadora

[nstitucion donde

Niamero de

Intervalo de

Paulo, Brasil
(USP)

actualmente se | ejemplares |tallas de los
encuentran trabajados | ejemplares
depositados los trabajados
ejemplares {mm)
Familia Characidae
Subfarmilia Characinae
Tribu: Characin
Charax gibbosus ;.Sqmlthsoma.n Institution, UANL-14425 2 83-96
auonal Museum of
Natural History, USA.
(USNM)
Roeboides guatemalensis | Coleccion Ictiologica de la | UANL-1696 7 46-57
Facultad de Ciencias UNAL-11696
Biologicas de Nuevo Ledn
UANL)
Tnbu. Bramocharacim
Bramocharax cabaileror | Coleccion [ctiologica de la | UANL-2930 14 118-164
Facultad de Ciencias UANL-10801
Biologicas de Nuevo Ledn
{UANL)
Bramocharax batley Coleccion [ctioldgica de Ei | ECO-CH-5383 3 115-116
Colegio de la Frontera sur-
Chetumal, Quintana Roo.
(ECO-CH)
Bramocharax bransfords | Coleccion [ctiologicade la | UCR-542-4 4 76-96
Universidad de Costa Rica | UCR-~1063-10
{(UCR)
Bramocharax doriont Coleccion Ictiologica de EI | ECO-CHS5385 3 100-120
Colegio de la Frontera sur-
Chetumal, Quintana Roo
{(ECO-CH}
Bramocharax sp Coleccion [euologica de El | ECO-SC356P176 3 62-84
Colegio de la Frontera sur-
San Cristébal, Chiapas
(ECC-5C-P)
Tribu Acestrorhynchini
Acestrorhynchus Museo de Zoologia de San | UANL-14411 2 144-153
Jalcirosiris Paulo, Brasil
USP)
Acestrorhynchus Museo de Zoologia de Sao | UANL-14412 2 141-151
lacusiris Paulo, Brasil
(USP)
Oligosarcus hepsetus Museo de Zoologia de Sao | UANL-14421 2 83-97

Subfamilia
Tetragonopterinae
Tribu: Tetragonopterini
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Bryconamericus Coleccion Ietiolégicade la | UCRT7S57-5 5 64-78
terrabensis Universidad de Costa Rica
(UCR)
Knodus sp. Museo de Zoologia de Sao | LUICR30556 3 33-39
Paulo, Brasil
(UsP)
Astyanax mexicanus Coleccidn [ctioldgica de la | UANL-3932 20 52-74
Facultad de Ciencias UANL-4924
Biolégicas de Nuevo Leén | UANL-6944
(UANL) UANL-7271
Astyanax bimaculatus Museo de Zoologia de Sao | USP-16925 3 47-48
Paulo, Brasil
{USP)
Hyphessobrycon Coleccidn [ctiolégicade la | UANL-3849 7 26-37
CORPressus Facultad de Ciencias UANL-5784
Bioldgicas de Nuevo Ledn
(UANL)
Deuterodon iguape Smuthsonian [nstituticn, UANL-14429 5 6197
National Museum of
Natural History, USA.
{USUM)
Subfamila Bryconinae
tribu: Bricomini
Brycon guatemalensis Coleccion Ictiolégicade la | UANL-6209 7 10-25
Facultad de Ciencias UANL-3819
Biologicas de Nuevo Ledn | COL.#81-6
{UANL)
Brycon meek: literatura - - -
Familia Cyprinidae
Notropts bifrenalus literatura - - -
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Cuadro 4. Codificacidn de caracteres

La codificacion de los caracteres se realizé tomando en cuenta los criterios propuestos por
Forey et al. (1992), Villasefior, et al. (1992), De Luna (1996) y Kitching (2000).

L.

2.

9.

Longitud del proceso anterior del etmoides medio: (0) corto; (1) largo.

Longitud de los procesos laterales del etmoides medio: (0) amplios; (1) cortos; (2)
margen liso.

Longitud de la parte posterior del etmoides medio: (0) corto; (1) largo.

. Forma del vomer: (0) bifurcada, (1) forma de “T”; (2) forma de “V™; (3) forma de gota.

. Anterorbital: (0) ausente; (1) presente.

Relacion del anterorbital con otros huesos: (0) no hace contacto con ningtn hueso; (1)
hace contacto solo con el frontal; (2) hace contacto solo con el frontal; (3) hace contacto
con el maxilar y frontal o supraoccipital.

Nimero de infraorbitales: (0) variable de 4 a 5 llegando en ocasiones a 7; (1) variable
de5an;(2)5;(3)6.

Forma del infraorbital 1: {0) cuadrado; (1) de bisturi; (2) rectangular; (3) domo; (4)
cufia; (5) pentagonal; (6) clavo

Forma del 1a parte anterior del infraorbital 2: (0) cuadrada, (1) triangular

10. Forma de la parte posterior del infraorbital 2: (0) cuadrada; (1) semicircular; (2)

globosa, (3) triangular.

11. Forma del infraorbital 3: (0) rectangular con margenes curvos; (1) semicircular; (2)

poligono

12. Ubicacién del infraorbital 3 con respecto al preopérculo y el sistema laterosensorial

horizontal: (0) separado del preopérculo; (1) cubre parte dorsal del* preopérculo; (2)
llega hasta la rama ventral del sistema laterosensorial horizontal.

13. Forma del margen anterior del Infraorbital 5: (0) recto; (1) céncavo; (2) convexo.

14. Forma del margen posterior del infraorbital 5: (0) recto; (1) curvo; (2) triangular

15. Angulo que forman el margen anterior y dorsal del infraorbital 5: (0) recto; (1) obtuso;

(2) agudo; (3) curvo.
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16. Forma dei infraorbital 6: (0) tubo; (1) semioval; (2) triangular; (3) cuadrada; (4)
semicircular; (5) rectangular.

17.Forma del orbitoesfenoides: (0) globeso; (1) forma de “J”; (2) forma de “X; (3)
rectangular

18. Relacion del orbitoesfenoides con el pterosfenoides: (0) unido o muy cercano al
pterosfenoides; (1) separado ampliamente del pteroesfenoides.

19. Estado de la barra epifisiaria: (0) ausente; (1) presente.
20. Estado de las fosas temporales: (0) sin fosas; (1) tamaio diferente; (2) tamaiio igual.
21. Numero de canales del sistema laterosensorial: (0) 1; (1) 5; (2) 4.

22. Forma del proceso lateral del esfenético: (0) tridangulo: (1) rectangulo; (2) espinoso; (3)
bifurcado; (4) cuadrado; (5) curvoe.

23. Forma del pterotico: (0) semicircular; (1) cuadrado; (2) cuadrado con el margen
anteroposterior alargado; (3) rectangular con el margen anterodorsal alargado,

24. Longitud relativa del proceso lateral del pterdtico: (0) largo, llega a tocar la unidn del

exoccipital con el pterotico; (1) corto, no llega a tocar la unidn del exoccipital con el
pterdtico.

25. Forma de la parte ventral de prodtico: (0) rectanguiar: (1) parte anteroventral globosa y

la dorsoposterior alargada en forma rectangular; (2) semicircular: (3) pentagonal; (4)
rectangular alargado; {5) cuadrado.

26. Opistotico: (0) presente; (1) ausente.
27. Forma del Opistéatico: (0) oval; (1) sacular; (2) romboidal: (3) “bota™.

28. Margen posterior del opistotico: (0) No llega hasta el margen posterior del exoccipoital
y el pterético; (1) Si llega hasta el margen posterior del exoccipoital y el pterdtico.

29. Forma del parietal: (0) rectangular con mérgenes rectos; (1) rectangular con margenes

curvos; (2) irregular con una escotadura grande y espina posterior‘ desarrollada; (3)
semicircular,

30. Espina supraoccipital relacion largofancho: (0} corto (de 1 a 1.9); (1) medio (de 2 a
2.9); (2) largo (de 3 en adelante).

31. Forma del exoccipital: (0) plano; (1) globoso

32. Forma del paresfenoides (vista lateral): (0) curvo; (1) recto.
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33. Pequeiio proceso en la parte media ventral del paraesfenoides: (0) ausente; (1) presente.

34. Posicion del margen ventral del basioccipital con respecio al margen dorsal del
paraesfenoides: (0) se observa al mismo nivel; (1) se observa arriba del paraesfenoides.

35. Angulo que se forma tomando en cuenta la base del paraesfenoides y el perfil dorsal del
craneo: (0) 31-40 grados; (1) 10-20; (2) 21-30; (3) 41-50; (4) 51-60.

36. Nimero de filas en el premaxilar: (0) 1; (1) 2; (2) “aparentemente” mds de 2 filas.

37. Superficie dorsal del premaxilar: (0} lisa; (1) con canales de la linea sensorial; (2) con
agujeros.

38. Longitud relativa del la parte anterior del premaxilar (Vista frontal): (0} corta; (1)
ligeramente corta; (2) larga.

39. Namero de dientes en el maxilar: (0) 1-3; (1) 4-7; (2} 8-17; (3) 18-23; (4) + 30.

40, Diastemas en el dentario: (0) ausentes; (1) presentes.

41. Relacidn del ancho con respecto a largo del dentario: (0) de 2.0 a 2.5 veces; (1) de 2.6 a
30;(2)de 3.123.5;(3)de4.0a4d5;(4)de55a6.0;(5)de 6.0 a6.5.

42. Numero y posicion de las proyecciones en ¢l margen anterior del anguloarticular: (0)
una proyeccion en el angulo anterodorsal; (1) tres proyecciones; a media de tamafio un
poco mas grande que las otras; (2) tres proyecciones; la media extremadamente larga;
(3) dos proyecciones; la ventral de tamaiio un poco mas grande que la dorsal; (4) dos

proyecciones; la ventral de tamafio mucho mas grande que la dorsal; (5) una
proyeccion.

43.Forma del retroarticular: (0) oval; (1} triangular; (2) triangular con el apice muy

alargado.

44 Forma del opérculo: (0} cuadrado; (1) oval, dngulo anteroventral alargado y margen

dorsal curvo; (2) oval, angulo anteroventral alargado y margen dorsal recto; (3) oval,
angulo anteroventral no alargado.

+ r . ’ L .
45. Forma del interopérculo: (0) triangular con margenes curvos, (1) triangular con

margenes rectos; (2) rectangular; (3) globoso.

46. Forma del preopércuio: (0) semicircular; (1) triangular, &ngulo anteroventral muy

alargado, (2) triangular, angulo anteroventral poco alargado.

47. Ubicacién de la parte terminal dorsal del canal del sistema sensorial del preopérculo:

(0) no llega hasta el margen posterior del preopérculo; (1) llega hasta el margen
posterior del preopérculo.
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48. Forma de la parte dorsal del hiomandibular: (0) rectangular con base ancha; (1)
semicircular; (2) alargado con base delgada.

49. Forma del proceso vertical del cuadradado: (0) semicircular; (1) recto.
50. Grosor del proceso horizontal del cuadrado: (0) delgado; (1) medio; (2) muy ancho.
51. Longitud relativa de la parte anterior del metapterigoides: (0) corto: (1) largo.

52.Forma del margen ventroposterior del metapterigoides: (0) ondulado; (1) triangular; (2)
cuadrado; (3 ) rectangular.

33. Forma del margen posterior del metapteriogoides: (0) recto; (1) curvo; (2) con una
hendidura.

54. Forma del margen dorsoposterior del metapterigoides: (0} con dos procesos; (1) 1
proceso; (2) liso (sin proceso) y curvo; (3) liso y recto.

55.Estado del foramen en la parte posterior del metapterigoides: (0) ausente; (1) bien
desarrollado; (2) pequefio,

56. Relacion entre la longitud de! margen posterior del mesopterigoides con respecto al
margen ventral: (0) menor; (1) igual o mayor.

57. Presencia de dientes en el margen ventral del ectopteriogoides: (0) ausente; (1) presente

58. Forma de la parte anterior del ectopteriogoides: (0) rectangular; (1) semicircular.

59. Relacion del tamafio relativo del ectopterigoides con respecto al mesopterigoides: (0)

menor; (1) igual; (2} mayor.
60. Forma de los palatinos: (0) cruz; {1) cuadrado; (2) rectangular.

61. Longitud relativa del interhial: (0} corio; (1) largo.

62. Forma del ceratohial posterior: (0) triangular; (1)} oval; (2) cuadrada,

63. Numero de radios que se insertan en el ceratohia! posterior: (0) 1; (l)'2.

64. Forma del margen dorsal del ceratohial posterior: (0) concavo; (1) recto

635. Numero de radios branquiales: {0) 3; (1) 4

66. Estado de las muescas en el margen ventral del ceratohial anterior: (0) ausentes (liso);

(1) presente.

67. Longitud relativa la parte anterior del ceratorial anterior: (0} alargada; (1) corta
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8. Relacion entre la longitud del primer radio branquial con la longitud que va del margen
anterior del hipohial ventral hasta el borde posterior del ceratohial anterior: (0) +1; (1)
1, 2)-1.

19. Longitud relativa de la parte anterior del urohial: (0) larga; (1) corta.

10. Grosor relativo del margen posterior del urohial: (0) ancho; (1) angosto.

71. Tamario relativo del hipobranquial 1: (0) cortos; (1) targos.

72. Forma de la parte ventral del ceratobranquial: (0) acampanada; (1) triangular

73. Forma del margen dorsal de la placa faringea superior: (0) convexo; (1) cdncavo; (2)
recto.

74. Comparacidn del tamaiio de la parte posterior con respecto a la anterior que forman la
placa faringea superior: (0) menor; (1) mayor.

75. Tamatio de los dientes de la placa faringea superior: (0) grandes; (1) pequefios
76. Numero de suspensores faringeos: (0) 2; (1) 3.

77.Forma del primer suspensor faringeo: (0) alargado; (1) triangular; (2) sacular; (3)
rectangular.

78. Tamafio de los dientes del tercer suspensor faringeo: (0) pequefios; (1) grandes

79. Forma de las branquiespinas: (0) triangulares; (1) rectangulares, (2) semicirculares
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Cuadro 5. Resultados del anilisis filogenéico: lista de cambios o de series de
transformacién observados en los estados de cardcter asi como la lista de
apomorfias.

pescripcidn del é&rb 1

arbol sin ralz usand el met do de grupe externc

criterio de pLimizaclén parslm Nla

condicion de 1 3 caracteres

19 caracteres fuer n 1n luid s

7odos los cara teres fuer n del tipo desordenade

todos 1 8 ara teres tuvier N el m.3mO paso

10 cara teres fuer n n inf rmativ s para la parsimomia

gpumeza i+ n de 1 s estad s de cara ter Trans{ormacion acelerada (ACCTRAN}

tongitud del arb 1 = 248
ndice de ¢ nslsten 1a CI = 6452

Lista de amb 3 de ara ter

Caracter I Pas s amby s
1 0 1 nde 34 1 > Q node 31
1 nde 25 0 = > 1 node 24
H 0 €67 1 nde 34 2 ==> Q n de 31
1 n de 25 e=> | node 24
1 nde 33 2 = > 1 node 32
3 05 1 n de 23 1 ==> ( node 22
1 nde 3 1 =>0nde 29
[ 5 1 n de 36 3 => 0 bifre
1 n de 34 3 ==> 1 node_3l
1 nde 2 1 w«> 2 node_ 21
1 de 31 = > 3 knod
5 1 1 rde 61 > 0 bifre
9 1 de 3 3 > 2 node 28
1 nde 12 =2>0 node 20
1 de 2 > 0 node 26
1 n de 4 =» 2 dori
1 n de 3 13 > 1 elig
de 3 3 > gibo
1 1 1 de 3 2 ==> 3 noce 34
1 nde 31 3 = > hyph
1 de 2 ->1reb
8 1 1 de 36 2 >  bifre
1 nde 12 =3>1 pode 30
1 nde 91 > 5 meek
1 n de 34 2 - > 4 node_33
1 de 233 4 --» & lig
1 n de 2 >3 reb
9 0 1 nde?l > 1 node 28
1 nde 4 ==> 1 node_33
10 1 1 nde 362 => bifre
1 nde 3 2 sa> 1 node 28
1 nde 32 > 3 node 33
1 1 1 nde 361! >0 bifre
1 nde 31 > 2 node 33 4
iz 014 1 n de 31 0 =—-> 2 noce 30
1 nde 32 - > 1 node 22
1 nde 72 a=>1 node 26
1 nde 25 1 ==> 0 node_24
1 nde 64 ==> 1 noce_35
13 1 1 nde 3140 =>2 hyph
1 nde 33 0 = > 1 node_32
I 0s 1 nde 36 1 =—> 0 bafre
1 1 n de 23 ] a=> 0 node 22
1 Q 1 n de_36 1 as> 0 hifre
1 n de 31 1 =a> 3 hyph
1 1 node 31 1 ==> 2 node 32
0 857 1 nede 38 2 ==3 0 bifre
1 node 30 2 ox=> 1 node_28
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