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Meinen Eltern



Kurioses zu Beginn...

Er fand die Fernbedienung hinter den Sofakissen und zappte durch die Programme. Er wollte
keine Soaps sehen, weil es in Soaps nur Probleme gab, und er fiirchtete, die Probleme in den
Soaps wiirden seine Mutter an ihre eigenen Probleme erinnern. Also sahen sie sich eine Tier-
sendung iiber so eine Art Fisch an, der am Grund einer Hohle lebte und nichts sehen konnte,
einen Fisch, von dem man nicht wuBlte, was er eigentlich sollte; er glaubte nicht, daB3 der seine

Mutter an irgend etwas erinnern wiirde.

Nick Hornby, ,,About A Boy*

Der Zauberer Dradeel erzéhlt seine Geschichte: ,,Der Morgen kam und ich erreichte dieses
alte Dorf. Diese Hiitte war in der sandigen Erde versunken und ich kroch hinein, um mich zu
verstecken. Mit meinem letzten Zauberspruch verbarrikadierte ich den Eingang. Nach kur-
zem, unruhigen Schlaf schaffte ich es, die Stelle zu finden, wo die Hiitte in diese Hohle ge-
brochen war. So habe ich iiberlebt, mit Hilfe des Wassers dieses Bachs und indem ich mich

von den sonderbaren blinden Fischen, die in den ruhigen Teichen dort unten leben, erndhrt

habe.

Computer-Rollenspiel ,,Baldur’s Gate — Die Legenden der Schwertkiiste*
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1. Einleitung

1.1. Fragestellung

In der Vergangenheit wurden reduzierte Augen und Hautpigmente bei Hohlenfischen bereits
als ausreichend angesehen, um sie als eigene Arten oder sogar als Vertreter neuer Gattungen
anzusehen. So wurden z. B. drei der zahlreichen Hohlenpopulationen des Characiden Astya-
nax fasciatus (Cuvier, 1819) urspriinglich unter dem Gattungsnamen Anoptichthys Hubbs &
Innes, 1936 als neue Arten beschrieben. Bei Laborversuchen und Freilandbeobachtungen
stellte sich jedoch heraus, daB sich alle Hohlenpopulationen sowohl untereinander als auch
mit der oberirdischen Form voll fertil fortpflanzen kénnen (Wilkens, 1988). Somit scheint es
sich um eine einzige Art mit oberirdischen und unterirdischen Okotypen zu handeln. Diese
Ansicht wird dadurch unterstiitzt, da3 es sich bei einer der oben genannten Populationen, die
der Cueva Chica, offensichtlich um eine natiirlich entstandene Hybridform zwischen einer
jetzt nicht mehr existierenden reinen Hohlenform und der normalen, oberirdischen Form han-
delt. Diese Erkenntnisse haben dazu gefiihrt, da3 man Hohlenfischpopulationen, die sich au-
genscheinlich nur in den typischen Hohlenanpassungen von einer in geographischer Nihe
verbreiteten oberirdischen Art unterscheiden, entweder lediglich als Unterarten einstufte (z. B.
Rhamdia laticauda typhla Greenfield, Greenfield & Woods, 1983), oder dal man ihnen gar
keinen taxonomischer Status zuerkannte (z. B. Astyanax fasciatus oder Garra barreimiae

Fowler & Steinitz, 1956 Hohlenpopulationen).

In seiner Revision der Gattung Rhamdia betrachtet Silfvergrip (1996) die zwei bis zu jenem
Zeitpunkt beschriebenen obligat hohlenbewohnenden Rhamdia-Arten Mexikos als ungiiltig.
Unter der Annahme einer moglichen Hybridisierung zwischen den Hohlen- und der Oberfla-
chenform sowie auf Grundlage der fehlenden diagnostischen Merkmale bei Nichtbeachtung
der typischen Hohlenanpassungen, sieht er in den unterirdischen Vertretern lediglich Okoty-
pen. Die von Silfvergrip auf Basis morphologischer Untersuchungen entwickelte Sicht wird
durch eine Studie zur Biogeographie der Rhamdia-Arten Mittelamerikas mit Hilfe molekular-
genetischer Daten gestiitzt (Perdices et al., 2002). Die einzige in die Analyse einbezogene
Hohlenpopulation war in der Stammbaumrekonstruktion zwischen verschiedenen oberirdi-

schen Populationen eingeordnet statt ihnen als eigenstdndige Einheit gegeniiberzustehen.

Andere Untersuchungsergebnisse stiitzen jedoch den Artstatus unterirdischer Rhamdia-Popu-

lationen. So konnte Wilkens (1993, 2001) in Kreuzungsexperimenten zeigen, dal3 sich Hoh-



lenarten und Oberfldchenart nur noch eingeschriankt miteinander fortpflanzen lassen. Weber
und Wilkens (1998) beschrieben eine neue Hohlenart auf Basis einer charakteristischen Form
der Brustflossenstachel, einem Merkmal, das man nur schwer mit der Anpassung an den Le-

bensraum Hohle in Verbindung bringen kann.

In der vorliegenden Arbeit sollte iiberpriift werden, ob sich die bisher beschriebenen héhlen-
bewohnenden Rhamdia-Arten Mexikos tatsdchlich nur in den Merkmalen ihrer Hohlenanpas-
sung voneinander und von ihren oberirdischen Verwandten unterscheiden. Dafiir wurde in
einem ersten Schritt die Taxonomie der mexikanischen Rhamdia-Arten untersucht. Es stellt
sich die Frage, ob die in der Fischtaxonomie iiblichen morphologischen Malle aber iiberhaupt
ausreichend sind, eine sichere Bestimmung zu ermdglichen? Molekulare Daten erweitern die
zur Verfiigung stehenden Vergleichsmerkmale betrdchtlich. Zur Ergdnzung wurde daher eine
molekulargenetische Studie, basierend auf Sequenzen aus der Kontrollregion der mitochon-
drialen DNA, durchgefiihrt. Mit ihrer Hilfe sollte nachgepriift werden, ob es sich bei den
Hohlenarten um monophyletische Gruppen handelt und in welcher verwandtschaftlichen Be-
ziehung sie zueinander stehen. Kann man anhand einer molekularen Uhr Riickschliisse auf
das phylogenetische Alter der Spezies ziehen? AnschlieBend wurden SchluBfolgerungen tiber
den Artstatus der Hohlenpopulationen auf Grundlage der morphologischen und molekularge-

netischen Daten gezogen.

Die oben skizzierte Kontroverse iiber den Artstatus von Hohlenfischen beruht zumindest teil-
weise auf dem unterschiedlichen Verstindnis, auf welchen Grundlagen Arten zu definieren
sind. Stellvertretend wurden am Beispiel der hohlenbewohnenden Vertreter der Gattung
Rhamdia einige der bekanntesten Artkonzepte im Hinblick auf ihre Tauglichkeit und An-

wendbarkeit untersucht.

1.2. Ichthyofauna Mittelamerikas

Um das Vorkommen und die heutige Verbreitung der Gattung Rhamdia in Mittelamerika
nachvollziehen zu kénnen, wird in diesem Kapitel ein kurzer Uberblick iiber die Ichthyofauna

in dieser Region gegeben.

Obwohl groBe Teile des heutigen Mittelamerikas wahrscheinlich seit dem Ende des Paldozoi-
kums (vor etwa 230 Millionen Jahren) oberhalb des Meeresspiegels lagen, war dieses Kern-

land die meiste Zeit durch eine interozeanische Verbindung zwischen Atlantik und Pazifik



vom Rest der Neotropis abgetrennt. Auch der Isthmus von Tehuantepec im heutigen Siidme-
xiko war wahrend grofler Teile des Kdnozoikums (Beginn vor etwa 65 Millionen Jahren)
tiberflutet, so daB das mittelamerikanische Kernland lange Zeit auch keine Landverbindung
zur Nearktis hatte (Myers, 1966). Wihrend dieser Zeit waren die Binnengewésser des Kern-
landes nur fiir einwandernde marine Fische und fiir die sogenannten sekundéren Siilwasser-
fische zuginglich. Sekundére SiiBwasserfische haben eine gewisse Salztoleranz und kdnnen
schmale Meerespassagen iiberwinden; zu diesen Fischen gehoren z. B. die Cyprinodontidae,
Poeciliidae, Cichlidae, Anablepidae und Synbranchidae (wahrscheinlich alle neotropischer
Herkunft) sowie die Lepisosteidae (nearktischer Herkunft) (Miller, 1966). Einwanderer mari-
ner Herkunft und sekundire SiiBwasserfische machen auch heute noch ca. 75 % der Fisch-

fauna Mittelamerikas aus.

Fiir die wenig salztoleranten priméren SiiBwasserfische wurde das Kernland erst nach der
Entstehung einer durchgehenden Landbriicke zwischen Nord- und Siidamerika zugénglich,
was wahrscheinlich nicht vor dem spdten Pliozén vor ca. 3 — 3,5 Millionen Jahren der Fall
gewesen sein kann (Myers, 1966; Bermingham & Martin, 1998). Trotz der Eiszeit blieb das
Klima in Mittelamerika tropisch (Myers, 1966). Auf jeden Fall hatten unter den primédren
StiBwasserfischen besonders die siidamerikanischen, also neotropischen Gattungen die Mdg-
lichkeit, nach Mittelamerika einzudringen. Dabei handelt es sich ausschlielich um Ostario-
physi. Die Ostariophysi stellen die Mehrzahl aller limnischen Fischarten der Erde dar und
machen auch in Siidamerika den weitaus grofSten Teil der Fischfauna aus. Allein die Characi-
formes und Siluriformes als grofite Gruppen reprisentieren zusammen 80 % der neotropi-
schen Fischarten (Wootton, 1990). Diese Gruppen waren zu einer enormen adaptiven
Radiation fahig (Fiedler, 1991). Trotzdem waren anscheinend nur generalisierte, weitverbrei-
tete Gattungen in der Lage, nach Norden vorzudringen, moglicherweise haben viele Arten mit

den relativ rasch stromenden Fliissen Mittelamerikas Schwierigkeiten (Myers, 1966).

Das biogeographische Mittelamerika reicht vom Nordwesten Kolumbiens bis zum Isthmus
von Tehuantepec im siidlichen Mexiko. Auf der atlantischen Seite ist das Becken des Rio Pa-
paloapan die Nordgrenze, auf der pazifischen Seite ist es das Becken des Rio Tehuantepec
(Miller, 1966). Nordmexiko gehort nicht mehr zum biogeographischen Mittelamerika, son-
dern ist Bestandteil der Nearktis. Das Hochplateau der Sierra Madre ragt keilférmig in das

schon zur Neotropis gehorende Tiefland hinein.

Laut Miller (1966) gibt es unter den ca. 456 Fischarten des biogeographischen Mittelamerikas
nur 104 primére StiBwasserfischarten in 43 Gattungen und 16 Familien. Nach den Characidae

mit 42 Arten sind die Pimelodidae (Siluroidei) mit 23 Arten die zweithdufigste Gruppe. Von



den 104 primdren Arten sind 74, d. h. mehr als 70 %, siidlich der Grenze von Costa Rica und
Nicaragua verbreitet (Myers, 1966). Nordlich davon findet man nach Millers Liste (1966) nur
noch Characidae, Gymnotidae und Pimelodidae. Die im Vergleich zu den sekundiren Siif3-
wasserfischen und den Fischen mariner Herkunft geringe Artenzahl wird jedoch durch grof3e
Abundanz ausgeglichen. So machen in Netzfangen die Characidae und Pimelodidae zusam-
men mehr als 50 % der gesamten Fischbiomasse aus. Beide Familien haben auch héhlenbe-
wohnende Formen entwickelt. Die oben genannten Zahlen von Miller (1966) und Myers
(1966) miissen allerdings mit Vorsicht betrachtet werden. Seit 1966 ist einerseits die Anzahl
der Arten einiger Familien durch Synonymisierung stark reduziert worden, andererseits hat
man aber auch zahlreiche neue Arten entdeckt. Eine aktuelle vergleichende Ubersicht iiber die

gesamte Ichthyofauna Mittelamerikas ist dringend nétig.

1.3. Die Familie Pimelodidae

Die neotropische Welsfamilie Pimelodidae (Siluroidei, Siluriformes, Teleostei), oder zu
deutsch Antennenwelse, umfalit ca. 460 Arten (Silfvergrip, 1996) in liber 50 Gattungen. Das
Verbreitungsgebiet erstreckt sich von Siidmexiko iiber fast ganz Mittel- und Stidamerika bis
etwa 40° siidlicher Breite (Sterba, 1990). Die hohe Anzahl nomineller Arten sowie der grofle
Formenreichtum machen eine Diagnostizierung dieser Familie schwierig. Sehr wahrscheinlich

ist die Familie Pimelodidae paraphyletisch (Howes, 1983).

Die Pimelodidae sind die erfolgreichsten Hohlenbesiedler unter den Welsen. Es sind mehrere
troglobiontische Arten bzw. Unterarten aus Mexiko, Belize, Brasilien und Trinidad bekannt.
In Brasilien beispielsweise wird die troglophile Art Pimelodella transitoria (Ribeiro, 1912)
oft in Hohlen angetroffen. Von ihr stammt wahrscheinlich die troglobiontische Art P. kronei
(Ribeiro, 1907) ab (Trajano, 1991). Die Art Rhamdia quelen (Quoy & Gaimard, 1834) ist in
Stidamerika weit verbreitet und hat auf der Insel Trinidad eine Hohlenpopulation mit troglo-
morphem Habitus hervorgebracht, die als die Unterart R. ¢. wrichi (Norman, 1926)
beschrieben worden ist (Mees, 1974). Allerdings scheint es, da3 diese Population seit kurzem
verschwunden ist (Romero et al., 2002). Alle bisher beschriebenen troglobiontischen Anten-

nenwelse Mittelamerikas gehoren ebenfalls der Gattung Rhamdia Bleeker, 1858 an.



1.4. Die Gattung Rhamdia und ihre Vertreter in Mexiko

1.4.1. Die Gattung Rhamdia

Unter den Pimelodidae ist die Gattung Rhamdia besonders weit verbreitet. Ihr Gebiet erstreckt
sich von Stidmexiko bis in die Gegend von Buenos Aires, Argentinien auf der atlantischen
Seite und bis Peru auf der pazifischen Seite Stidamerikas (Silfvergrip, 1996). Myers (1966)
hilt sie fiir die moglicherweise allgegenwirtigste, 6kologisch generalisierteste Welsgattung
Stidamerikas. Alexander (1965) zéhlt sie zu den unspezialisierten Welsen. In der Vergangen-
heit sind mehr als hundert nominale Arten fiir diese Gattung beschrieben worden (Silfvergrip,
1996), allein dreizehn davon werden fiir Mexiko angegeben (Miller, 1984). Allerdings werden
die meisten davon heute nicht mehr als giiltig anerkannt. Schon Miller (1984) reduziert die
Zahl der Rhamdia-Arten fiir Mexiko auf vier (seitdem sind jedoch drei neue Hohlenarten hin-
zugekommen), und Silfvergrip (1996) betrachtet sogar nur noch elf Arten fiir die ganze
Neotropis als giiltig, davon nur drei in Mittelamerika. Dabei spricht er allen troglobiontischen

Rhamdia-Populationen den Artstatus ab.

Die Gattung Rhamdia 146t sich aufgrund folgender Kombination von Merkmalen diagnosti-

zieren (Silfvergrip, 1996):
drei Paar Barteln;
Vomer unbezahnt;
doppelte Lippenfalte;
spezielle Form der Parapophysen des 4. Wirbels (Teil des Weberschen Apparats);
Supraoccipitalproze3 ohne Supraneuralplatte;
Augenrand frei;
Fettflosse nicht mit Caudalis verbunden;
posteriore Fontanelle geschlossen;
Humeralstachel des Cleithrum gut entwickelt.

Keines der oben genannten Merkmale ist auf die Gattung Rhamdia beschrinkt. Die Diagnose
ergibt sich aus ihrer spezifischen Kombination. Bisher konnten noch keine Synapomorphien

fiir die Gattung Rhamdia nachgewiesen werden.



Rhamdia-Arten sind langgestreckte, mittelgroBe Welse (bis 45 cm SL) mit glatter Haut ohne
Hartteile. Der Schidel ist dorsoventral abgeplattet und trigt zwei Paar unbewegliche Barteln
am Kinn, die leicht schrig nach vorne unten gerichtet sind. Der Oberkiefer trégt ein Paar be-
weglich inserierter Maxillarbarteln von variabler Lange (je nach Art mindestens zuriickrei-
chend bis zum Ansatz der Brustflossen oder maximal bis iiber das Ende der Schwanzflosse
hinaus). Beim normalen Schwimmen werden die Maxillarbarteln suchend nach vorne ge-
streckt und beim Schnellschwimmen nach hinten an den Korper angelegt. Bei einigen anderen
Welsfamilien besteht eine knocherne Verbindung zwischen Hinterhaupt und Basis der
Riickenflosse, der sogenannte Supraoccipitalprozef3 mit Supraneuralplatte. Bei Rhamdia endet
der Supraoccipitalprozel3 frei im Muskelgewebe. Seine Linge kann ein wichtiges diagnosti-
sches Merkmal sein. Der anteriore Weichstrahl der Brustflossen ist durch Fusion der basalen
Glieder zu einem harten Stachel modifiziert. Bei vielen Arten sind zusétzlich Reihen von
kleinen Zéhnchen (Serrae) entlang der hinteren und / oder der vorderen Stachelkante vorhan-
den. Durch Rotation um die Langsachse kann der Stachel im abgespreizten Zustand fest im
Cleithrum verankert werden. Auch der anteriore Weichstrahl der Riickenflosse ist bei einigen
Arten zu einem Stachel entwickelt, der allerdings keine Zadhnchen trégt. Tatsdchlich handelt
es sich bei diesem Dorsalstachel jedoch um den zweiten Strahl der Riickenflosse, denn der
erste Strahl ist zu einem Feststellmechanismus fiir den Dorsalstachel umgewandelt. Dieser
Apparat aus drei abweisenden Stacheln dient zur Abwehr von Fre3feinden. Die Rhamdia-Ar-
ten sind ihrerseits vorwiegend nachtaktive Jager von Invertebraten und kleinen Fischen, sie
fressen aber auch Detritus (Alexander, 1965). Diese stark thigmotaktischen, scotophilen

Welse suchen tagsiiber Verstecke auf (Miller, 1984).

1.4.2. Vertreter der Gattung Rhamdia in Mexiko

Die Pimelodidae erreichen im siidlichen Mexiko die nérdliche Grenze ihres Verbreitungsge-
bietes und sind ausschlieBlich durch die Gattung Rhamdia vertreten. Laut Miller (1984) kon-

nen die mexikanischen Rhamdia-Arten in zwei Artengruppen eingeteilt werden:

1. Rhamdia guatemalensis-Gruppe:
Pectoralstacheln am hinteren und vorderen Rand mit Serrae besetzt;
Maxillarbarteln lang, reichen bis zum Anfang der Fettflosse;
Supraoccipitalprozel3 lang.

2. Rhamdia laticauda-Gruppe:

Pectoralstacheln nur am hinteren Rand mit Serrae besetzt, Vorderrand glatt;



- Maxillarbarteln bei epigdischen Populationen vergleichsweise kurz, erreichen

Hinterende der Dorsalisbasis nicht; bei Hohlenpopulationen deutlich lénger;

- Supraoccipitalprozef3 kurz.

Abb. 1: Karte von Siidmexiko mit den Fundorten der bekannten Rhamdia Populationen. (1) epigiische R.
laticauda Population; (2) R. reddelli; (3) R. zongolicensis; (4) R. laluchensis; (5) R. macuspanensis; (6)
Ayala Population und (7) R. laticauda typhla (Karte von http://www.lib.utexas.edu/maps/americas/mexico,

verindert)

Miller (1984) liefert in seiner Beschreibung der troglobiontischen Art R. reddelli einen Be-
stimmungsschliissel flir vier mexikanische Rhamdia-Arten. Seitdem hat sich durch die Be-
schreibung von drei neuen troglobiontischen Spezies die Gesamtartenzahl auf sieben erhoht
(Weber et al., 2003). Die Rhamdia guatemalensis-Gruppe besteht nur aus der epigdischen Art
R. guatemalensis (Giinther, 1864), die allerdings in zahlreiche Unterarten aufgespalten wor-
den ist. Einige davon leben in den sogenannten Cenotes im Norden Yucatans. Bei einer

Cenote handelt es sich um ein oftmals nur kleines Oberflichengewésser, das durch den Ein-



bruch der Hohlendecke entstanden ist und meist in direkter Verbindung zum unterirdischen
Wasserkorper steht. Hubbs (1936) benennt vier R. guatemalensis-Unterarten, die nicht nur die
dem Tageslicht ausgesetzten Cenotes selbst besiedeln, sondern auch in die benachbarten
Hohlenbereiche eindringen. Jedoch weisen diese Tiere keine ausgepragten Hohlenanpassun-
gen auf. Es wird lediglich von einer leichten Pigmentreduzierung bei zwei Unterarten berich-
tet. Die R. laticauda-Artengruppe besteht aus den epigdischen Arten R. laticauda (Heckel in
Kner, 1858) (Abb. 2) auf der atlantischen Seite und R. parryi Eigenmann & Eigenmann, 1888
auf der pazifischen Seite Mexikos. Daneben gibt es mehrere troglobiontische Vertreter in die-
ser Artengruppe aus verschiedenen Hohlensystemen Siidmexikos und des benachbarten
Belizes. Nicht alle davon sind bisher beschrieben (Mosier, 1984; Weber, 1996). Sie weisen
unterschiedlich stark ausgeprigte Hohlentiermerkmale wie z. B. Augenreduktion und Pig-
mentverlust auf (Abb. 3). In seiner Revision der Gattung Rhamdia lehnt Silfvergrip (1996)
den Art- oder Unterartstatus fiir Hohlenpopulationen ausdriicklich ab. Er betrachtet sie ledig-
lich als Okotypen von R. laticauda. Auch R. parryi wird von ihm als jiingeres Synonym von
R. laticauda betrachtet. Dariiber hinaus ordnet er R. guatemalensis aufgrund morphologischer
Ahnlichkeit in R. quelen (Quoy & Gaimard, 1834) ein. Damit hitte R. quelen ein Verbrei-
tungsgebiet, das von Siidmexiko bis Argentinien reicht. Eine genetische Studie (Perdices et
al., 2002) kann diese Auflosung von R. guatemalensis jedoch nicht bestitigen. Die Autoren
stellen fest, dall R. quelen im Sinne von Silfvergrip in genetischer Hinsicht als polyphyletisch
zu betrachten ist und behalten den Namen R. guatemalensis fiir die mittelamerikanischen
Vertreter bei. Sie betrachten ebenfalls die troglobiontischen Arten als ungiiltig und erkennen

insgesamt nur zwei Rhamdia-Arten fiir ganz Mittelamerika an, R. guatemalensis und R. lati-

cauda.

Abb. 2: Rhamdia laticauda (oberirdische Art), (Photo: H. Wilkens)



Abb. 3: Rhamdia zongolicensis (hohlenbewohnende Art), (Photo: H. Wilkens)

1.5. Lebensraum Hohle und die Theorie der neutralen Mutationen

Wenn ein Tier, aktiv oder passiv, in eine Hohle gelangt, steht es einer Umwelt mit anderen
Selektionsdriicken als an der Oberfliche gegeniiber. Entfernt vom Eingangsbereich herrscht
absolute Dunkelheit, die Temperatur ist meist konstant, in terrestrischen Hohlenbereichen ist
das Klima humid und die Verdunstungsrate gering (Barr & Holsinger, 1985). Aquatische
Hoéhlenhabitate sind gegen abrupte Wechsel von Umweltparametern wie Temperatur, Was-
serchemie und Triibung abgepuffert, wenn auch nicht so gut wie die terrestrischen Habitate

(Poulson, 1963).

Winde und saisonale Hochwasser sind die Grundlage fiir Variationen der Umweltparameter.
Dabei kommt den Hochwassern eine besondere Bedeutung zu, denn durch sie wird organi-
sches Material von der Oberflache in die Hohle gespiilt. Abgesehen von einigen wenigen
chemoautotrophen Bakterien hdngt die gesamte Hohlengesellschaft von allochthonem Mate-
rial als Nahrungsgrundlage ab (Culver, 1985; Hiippop, 2000). Eingespiiltes organisches Mate-
rial kann sich an bestimmten Stellen sammeln, Fledermaus- oder Fettschwalmkolonien sowie
Hohlengrillen liefern durch ihren Kot (Guano), ihre Nahrungsreste und toten Korper ortlich
begrenzte Nahrstoftkonzentrationen. Meistens sind Hohlen jedoch sehr arm an organischer
Substanz. Die dort lebenden Tiere miissen daher mit Nahrungsknappheit fertig werden. Der

Lebensraum Hohle stellt somit hohe Anforderungen an seine Bewohner.
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Deshalb wird oft die Bedeutung von Préadaptationen fiir eine erfolgreiche Besiedlung betont
(Barr & Holsinger, 1985). Andererseits bietet die Hohle auch ein sehr stabiles, storungsarmes
Habitat. Hohlen haben jedoch im Vergleich zu anderen stabilen Lebensrdumen, wie der
Tiefsee oder dem Regenwald, eine geringe Artendiversitit. Das liegt am vergleichsweise
variablen Klima, an der kiirzeren geologischen Geschichte und dem kleineren Artenpool

(Poulson & White, 1969).

Hypogéische (= unterirdische) Lebewesen stammen von epigdischen (= oberirdischen) Vor-
fahren ab. Die cavernicolen (= hohlenbewohnenden) Spezies stehen in mannigfaltiger Art und
Weise in Beziehung zu ihrem unterirdischen Lebensraum. Entsprechend gibt es zahlreiche
wissenschaftliche Gruppierungsmoglichkeiten, um diese Beziehungen zu beschreiben, basie-
rend auf morphologischen, ethologischen und 6kologischen Faktoren. Am bekanntesten ist
das Schiner-Racovitza-System (Humphreys, 2000). Dabei werden cavernicole Tiere entspre-

chend des Grades ihrer Gebundenheit an den Hohlenlebensraum gruppiert:

Trogloxen: Der Begriff trogloxen kann zwei unterschiedliche Kategorien von Lebewe-
sen bezeichnen. Einerseits versteht man darunter periodisch hohlenbewohnende Arten
(engl. regular trogloxenes), die sich aber regelmiBig zur Nahrungsaufnahme an die
Oberfldche begeben (z. B. einige Fledermduse, Fettschwalme, Hohlengrillen). Diese
Tieren konnen fiir das Okosystem Hohle von groBer Bedeutung sein, da sie regelmiBig
organische Substanz in die Hohle einbringen. Andererseits bezeichnet man auch zufillig
in die Hohle geratene, normalerweise epigéisch lebende Tiere als trogloxen (engl.

accidental trogloxenes).

Troglophil: Fakultativ hohlenbewohnende Arten beschreibt man als troglophil. Sie kon-
nen sowohl innerhalb wie auBlerhalb der Hohle {iberleben und sich unter giinstigen Be-

dingungen sogar in der Hohle fortpflanzen.

Troglobiontisch: Obligat hohlenbewohnende Arten sind troglobiontisch. Sie kdnnen au-

Berhalb der Hohle nicht mehr uberleben.

Das Schiner-Racovitza-System wird im allgemeinen sowohl fiir terrestrische als auch aquati-
sche Arten verwendet. Jedoch haben Gibert et al. (1994) das Prifix ,,Stygo-“ fiir aquatische
Hohlentiere vorgeschlagen. Obligat cavernicole Fische konnen somit auch als ,,stygobion-
tisch* bezeichnet werden. In dieser Arbeit wird jedoch weiterhin die traditionelle Bezeich-

nungsweise ,,troglobiontisch* verwendet.

Troglobionten unterscheiden sich von ihren oberirdischen Verwandten durch den Verlust ei-

ner Reihe von komplexen Struktur- und Verhaltensmerkmalen. Besonders auffillig ist der
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Verlust von Hautpigmenten und Augen (Peters, 1988). Man spricht in diesem Zusammenhang
von regressiver Evolution. Parallel dazu kommt es aber auch zur Ausbildung konstruktiver
Merkmale, die zu einer besseren Anpassung an den Hohlenlebensraum fithren. Dazu gehdren
vor allem Verbesserungen der nicht optischen Sinnesorgane, des Metabolismus und der Fort-
pflanzung (Poulson, 1963). Zusammenfassend werden diese konvergent entwickelten kon-
struktiven und regressiven Merkmale auch als ,,Troglomorphien* bezeichnet (Humphreys,
2000). Hohlenpopulationen in statu nascendi mit teilweise degenerierten Augen und Haut-
pigmenten sind in diesen Merkmalen auffillig variabel, in bezug auf die Augenentwicklung
kann es bei ein und demselben Individuum sogar zu ausgepréigten Rechts - links - Asymme-
trien kommen (Culver & Wilkens, 2000; Wilkens, 2001). Diese Variabilitit deutet auf fehlen-
den Selektionsdruck hinsichtlich dieser Merkmale hin, denn die Selektion wirkt normaler-
weise stabilisierend (Culver & Wilkens, 2000). Es ist offensichtlich, dal die Augen und
Hautpigmente in der lichtlosen Hohle keine biologische Bedeutung mehr besitzen. Unter sol-
chen Bedingungen konnen sich deletierende Mutationen fiir diese Strukturen anhédufen, ohne
daB das Individuum in seiner Uberlebensfihigkeit beeintriichtigt wird. Mutationsdruck ist
dann die treibende Kraft der regressiven Evolution, nicht der Selektionsdruck (Peters, 1988;
Wilkens, 1988). Diese Theorie der neutralen Mutationen ist allerdings nicht unumstritten
(Culver & Wilkens, 2000). Manche Wissenschaftler betonen, dal der Verlust von nutzlosen
Strukturen in nahrungsarmen Biotopen, wie z. B. Hohlen, vorteilhaft im Sinne eines 6kono-
mischen Energichaushaltes ist und deshalb gerichtet selektioniert wird (z. B. Sket, 1985).
Untersuchungen am Hohlencharaciden Astyanax fasciatus konnten jedoch keine meBbare
Energieersparnis durch die Augenreduktion nachweisen (Hiippop, 1988). Es wird auch disku-
tiert, ob sich die Entwicklung gerichtet selektionierter, konstruktiver Merkmale durch indi-

rekte Pleiotropie negativ auf die Augen- und Pigmententwicklung auswirkt (Barr, 1968).

Mit dem Abbau des optischen Sinnes geht auch eine Reduktion daran gebundener Verhal-
tensweisen einher. Zum Beispiel zeigt der troglobiontische R. zongolicensis in seinem Ag-
gressionsverhalten kein gerichtetes Rammen des Gegners mehr, was im Verhaltensrepertoire
des epigdischen Verwandten R. guatemalensis eine wichtige Rolle spielt (Bormann, 1989;

Parzefall, 2000). Das phototaktische Verhalten zeigt eine Abschwéchung (Wilkens, 2001).

Auch wenn man die Theorie der neutralen Mutationen fiir richtig hélt, so kann man doch nicht
alle Reduktionen auf fehlenden Selektionsdruck zuriickfiihren. Das geringe Nahrungsangebot
filhrt im Gegenteil zur Selektion auf eine kleine Korpergrofle (Trend zur Pddomorphie bzw.

Neotenie) und niedrige Wachstums-, Metabolismus- und Fortpflanzungsrate (Poulson, 1963).
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Die regressive Evolution scheint zumindest in ihrer Anfangsphase sehr schnell abzulaufen
(Peters, 1988). Zu diesem Schlu} gelangte man durch die Beobachtung, da3 manche Hohlen-
tiere viele regressive Merkmale besitzen, denen jedoch oft nur wenige neu erworbene kon-
struktive Merkmale gegeniiberstehen, die die Uberlebensfihigkeit in der Hohle verbessern.
Das Uberwiegen regressiver Merkmale deutet auf ein geringes phylogenetisches Alter einer
Hoéhlenpopulation hin, dabei steht der Grad der Regression moglicherweise in direktem Zu-

sammenhang mit der Evolutionsdauer (Wilkens, 1982; 1988; Wilkens et al., 1989).

Ein Hinweis fiir eine ldngere Phase eigenstindiger Evolution kann die eingeschrinkte
Fortpflanzungsfahigkeit zwischen verschiedenen troglobiontischen und epigéischen Popula-
tionen sein. So hat man bei verschiedenen hohlenbewohnenden Invertebraten komplette Iso-
lation nachweisen kénnen, obwohl sie sich aufgrund konvergenter Evolution morphologisch
nicht unterscheiden lassen (Sbordoni et al., 2000). Eine beginnende Isolation konnte auch bei
Rhamdia gezeigt werden. Wilkens (1993; 2001) hat Kreuzungsexperimente mit den beiden
troglobiontischen Arten R. reddelli und R. zongolicensis sowie mit dem oberirdischen Ver-
wandten R. laticauda durchgefiihrt. Die F;-Generation aller Kreuzungskombinationen bestand
ausschliefllich aus Weibchen. Dieses Phdanomen ist als Haldanesche Regel bekannt (Wilkens,
2001). Die genetische Basis der minnlichen Geschlechtsbestimmung hat sich zwischen den
Populationen unterschiedlich entwickelt. Dies kann man als einen, wenn auch noch unvoll-

standigen, postzygotischen Isolationsmechanismus bezeichnen.

1.6. Troglomorphe Merkmale cavernicoler Rhamdia-Arten

Um den fehlenden optischen Sinn zu kompensieren und in Anpassung an den storungsarmen
Lebensraum ist bei vielen Hohlenfischen eine Hypertrophierung der iibrigen Sinnesorgane zu
beobachten. Das betrifft vor allem die Oberflache des Riechepithels (Poulson, 1963), Anzahl
und Verteilung der Geschmacksknospen (Schemmel, 1967) und der freien Neuromasten
(Poulson, 1963), die Ausbildung des Seitenlinienkanalsystems (Miller, 1984; Langecker &
Longley, 1993; Weber, 1995) und des Gleichgewichtsorgans (Poulson, 1963) sowie bei vielen
Ostariophysen die Bartellinge (Weber, 2000). Damit gehen bessere integrative Leistungen
des Gehirns einher (Poulson, 1963; Trajano, 1994).

Die bisher untersuchten troglobiontischen Rhamdia-Arten weisen jedoch keine der oben be-
schriebenen konstruktiven Verbesserungen der Sinnesorgane auf, mit Ausnahme der ldngeren
Barteln (Wilkens, 2001). Das Seitenliniensystem von R. zongolicensis unterscheidet sich nicht

von dem des oberirdischen Verwandten R. laticauda. Populationsspezifische Unterschiede im
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Aufbau des Kopfkanalsystems konnen allerdings als Differenzierungsmerkmale genutzt wer-
den. Bei troglobiontischen Fischen ist oft eine VergroBBerung des Kopfes beobachtet worden,
was moglicherweise in Zusammenhang mit der Hypertrophierung des Kopfseitenliniensy-
stems steht (Langecker & Longley, 1993; Poulson, 1963). Die beim Schwimmen gréf3eren
hydrodynamischen Effekte vor dem Kopf (Hassan, 1992a/b) und die weitere rdumliche Ver-
teilung der Neuromasten konnten die Empfindlichkeit und Aufldsungsfihigkeit des Seitenli-
niensystems steigern (Walters & Liu, 1967). Andererseits stellt die relative Kopfvergroflerung
moglicherweise nur die Folge eines Trends zur Neotenie dar (Weber, 2000). Bei R. reddelli,
R. zongolicensis und R. macuspanensis konnte eine Vergroflerung des Kopfes festgestellt
werden (Miller, 1984; Wilkens, 1993; Weber & Wilkens, 1998). Die Periodizitit und Knapp-
heit der Nahrung im Hohlenlebensraum fiihrt zu einer Selektion in Richtung erhohter Meta-
bolismuseffizienz (Hiippop, 2000). Viele Hohlentiere zeichnen sich z. B. durch eine grofB3e
Hungerresistenz aus. Dies konnte auch bei R. zongolicensis nachgewiesen werden. In einem
Experiment iiberlebten die vier eingesetzten Exemplare von R. zongolicensis eine Hungerpe-
riode von sieben Monaten, wihrend drei von vier R. latidauda-Exemplaren vorher starben
(Wilkens, 2001). Bei gutem Nahrungsangebot legen Hohlenfische grofere Fettlager an. Sol-
che Ansammlungen von Fettgewebe konnten bei R. macuspanensis besonders an der Basis
der Adiposa und an der Basis der Analflosse gefunden werden (Weber & Wilkens, 1998).
Hoéhlenfische zeichnen sich hdufig durch groBere Eier im Vergleich mit ihren oberirdischen
Verwandten aus (Hiippop, 2000). Folglich sind die schliipfenden Larven und ihr Dottersack
groBer. GroBe Larven schwimmen besser und haben ein breiteres BeutegroBenspektrum. Bei
R. reddelli und R. zongolicensis sind die Eier gegeniiber ihrem epigdischen Verwandten R.
laticauda zwar nicht vergrofBert, alle haben jedoch deutlich groBere Eier als die andere oberir-

dische Art R. guatemalensis (Wilkens, 2001).

1.7. Artkonzepte

Das Erkennen von Arten als reale Einheiten der Natur ist von essentieller Bedeutung fiir die
Biologie als Wissenschaft. Aber was ist eigentlich eine Art, und wie kdnnen wir entscheiden,
welche Populationen als eigenstindige Arten betrachtet werden sollten? Zahlreiche Artkon-
zepte sind bisher vorgeschlagen worden und werden bis heute kontrovers diskutiert. Dabei
handelt es sich nicht etwa nur um einen philosophischen Diskurs, das verwendete Artkonzept
hat vielmehr weitreichende Konsequenzen im Hinblick auf vergleichende biologische For-
schung, Biodiversitit und Artenschutz, um nur einige Gesichtspunkte zu nennen. Einige der

bekanntesten Artkonzepte werden hier kurz vorgestellt und sollen nach dem Vorbild von
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Laamanen et al. (2003) anschlielend in ihrer Anwendbarkeit auf das Beispiel der umstrittenen

mexikanischen Hohlenwelse der Gattung Rhamdia untersucht werden.

Biospezieskonzept (engl. biological species concept, BSC)

Das biologische Artkonzept nach Mayr (1942, 1969) ist wohl das bekannteste aller Artkon-
zepte. In seiner urspriinglichen Form definiert es Arten als Gruppen von sich tatsdchlich oder
potentiell untereinander fortpflanzenden natiirlichen Populationen, die reproduktiv von ande-
ren solchen Gruppen isoliert sind. Das entscheidende Artkriterium ist demnach das Vorhan-
densein von Isolationsmechanismen, selbst bei voneinander separierten Populationen, die gar
nicht zur Reproduktion zusammentreffen konnen. Die Anwendung des Biospezieskonzepts im
konkreten Fall ist problematisch, da a priori Annahmen iiber das Vorhandensein von Isolati-
onsmechanismen getroffen werden, die allenfalls durch indirekte Hinweise z. B. aus der Mor-
phologie, dem Verhalten und der Geographie erschlossen werden kdnnen. Direkte Belege fiir
die Existenz von Isolationsmechanismen lassen sich meist nur in Ausnahmefdllen durch

Kreuzungsexperimente feststellen.

Hennigsches Artkonzept (engl. Hennigian species concept, HSC)

Das Hennigsche Artkonzept ist eine Variante des Biospezieskonzepts, das besondere Beto-
nung auf die zeitliche Dimension von Arten legt. Meier und Willmann (2000) definieren Ar-
ten als reproduktiv isolierte natiirliche Populationen oder Gruppen von natiirlichen Populatio-
nen, die durch Aufzweigung der Stammart im Zuge eines Speziationsereignisses entstehen
und deren Existenzen entweder durch Aussterben oder erneute Speziation enden. Dieses Art-
konzept ist im Hinblick auf eine anzestrale Oberflichenpopulation, aus der unabhéngig von-

einander mehrere Hohlenpopulationen hervorgegangen sind, besonders interessant.

Partnererkennungskonzept (engl. recognition species concept, RSC)

Dieses Artkonzept lehnt sich eng an das Biospezieskonzept an. Nach Paterson (1985) ist eine
Art die umfassendste Population biparentaler Organismen, die ein gemeinsames Fertilisati-
onssystem besitzen. Das Erkennen der Artgenossen wird als die Antwort des einen Partners
auf spezifische Signale des anderen verstanden. Paterson betrachtet Isolationsmechanismen,
die eine so zentrale Rolle im Biospezieskonzept spielen, als zufdllige Nebenprodukte der Art-
bildung. Das Partnererkennungskonzept beruht dagegen auf dem Fertilisationssystem und

dessen Komponenten wurden in Erflillung ihres Beitrags zur Fortpflanzung per Selektion
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entwickelt. Man spricht von verschiedenen Arten, wenn priagametische Isolation besteht.
Postgametische Isolationsmechanismen stellen dagegen ein Problem fiir das Partnererken-
nungskonzept dar. Wihrend man nach dem Biospezieskonzept in diesem Fall von verschiede-
nen Arten sprechen wiirde, erkennt das Partnererkennungskonzept nur eine einzige Art an, da

sich die daran beteiligten Individuen gegenseitig als Sexualpartner erkannt haben.

Evolutiondres Artkonzept (engl. evolutionary species concept, ESC)

Zunichst vorgeschlagen von Simpson (1961), wurde das evolutiondre Artkonzept von Wiley
(1978) weiterentwickelt. Demnach ist eine Art eine einzelne Stammlinie voneinander ab-
stammender Populationen, die gegeniiber anderen solchen Stammlinien ihre Identitidt bewahrt
und ihre eigenen evolutiondren Tendenzen zeigt sowie ein eigenes historisches Schicksal
aufweist. Von den vorhergehenden Artkonzepten unterscheidet sich das evolutiondre Artkon-
zept darin, daf3 ein geringes Ausmal} von Genflu3 zwischen verschiedenen Arten zuldssig ist,
solange dadurch die eigenstindigen evolutiondren Tendenzen nicht nachhaltig beeinfluf3t
werden. In bezug auf Hohlenfische ist dieses Artkonzept besonders interessant, da es die
Weiterexistenz der anzestralen Oberflichenart nach der Abspaltung einer Hohlenart erlaubt.
In diesem Fall wird die Hohlenart als peripheres Isolat betrachtet, das nur einen unbedeuten-
den Anteil des Genpools mit sich nimmt und keinen Einfluf3 auf die 6kologische Nische der
Oberfliachenart nimmt. Von vielen Wissenschaftlern wird das evolutionédre Artkonzept aller-
dings abgelehnt, da es keine definitive Aussage iiber die Artgrenzen erlaubt und somit als

subjektiv zu betrachten ist (Willmann, 1991).

Phylogenetisches Artkonzept (engl. phylogenetic species concept, PSC)

Unter dem phylogenetischen Artkonzept versteht man in Wirklichkeit eine Sammlung von
sich in einigen Gesichtspunkten unterscheidenden Artkonzepten. Allen gemeinsam ist, dafl
die Artunterscheidung auf diagnostischen Merkmalen beruht, anhand derer die kleinste un-
teilbare Gruppe von Individuen als Art bezeichnet wird. So ist nach Cracraft (1989) eine
phylogenetische Art ein nicht weiter reduzierbarer Cluster von Organismen, der diagnostische
Unterschiede zu anderen solchen Clustern aufweist und ein Abstammungsmuster mit Vorfah-
ren und Nachkommen zeigt. Folglich miissen Arten so verstanden werden, dafl Eigenschaften
vorhanden sind, die ihr Bestehen iiber Generationen sicherstellen und die die Rekonstruktion

von Artgenealogien erlauben.
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Nach Wheeler und Platnik (2000) konnen phylogenetische Arten definiert werden als die
kleinste Aggregation sexueller Populationen oder asexueller Stammlinien, die durch einzigar-
tige Kombinationen von Merkmalszustinden diagnostizierbar sind. Das phylogenetische Art-
konzept nach Mishler und Theriot (2000) verlangt dagegen eine genaue phylogenetische

Analyse und das Vorhandensein von Autapomorphien zur Artunterscheidung.

Der Vorteil des phylogenetischen Artkonzepts liegt darin, dal es keine schwer direkt zu er-
mittelnde Phdnomene wie z. B. Isolationsmechanismen oder Partnererkennung mit einbezieht.
Finzig und allein diagnostische Merkmale reichen als Artunterscheidungskriterium aus. Ge-
nau darin liegen aber auch die Einwénde gegen dieses Artkonzept begriindet, da es von der
Auswahl der untersuchten Merkmale abhidngt. Verschiedene Wissenschaftler konnen darin
unterschiedlicher Meinung sein, so da3 auch beim phylogenetischen Artkonzept ein subjekti-

ver Einfluf} gegeben ist.

Kohisionsartkonzept (engl. cohesion species concept, CSP)

Das Kohésionsartkonzept definiert Arten als evolutiondre Stammlinien, deren artdefinierende
Grenzen auf die Krifte zuriickzufiihren sind, die reproduktive Gemeinschaften begriinden, d.
h. sogenannte Kohidsionsmechanismen. Das konnen z. B. Isolationsmechanismen oder Se-
xualpartnererkennung sein. Das Kohédsionsartkonzept integriert Prozesse, wie die Kohésions-
mechanismen, die im Biospezieskonzept und im Partnererkennungskonzept eine so grof3e
Rolle spielen, mit den Mustern, die sie erzeugen, d. h. den evolutiondren Aufspaltungen, die
Stammlinien definieren, was im evolutiondren Artkonzept und im phylogenetischen Artkon-

zept entscheidend ist (Tempelton, 1998).

Die Anwendung des Kohésionsartkonzepts schlieit eine Folge von zu iiberpriifenden Nullhy-
pothesen ein. Zundchst muf} untersucht werden, ob es sich bei den betrachteten Populationen
um Angehorige einer einzigen evolutiondren Stammlinie handelt. Ist mehr als eine Linie vor-
handen, hat man den ersten notwendigen, aber noch nicht hinreichenden Schritt zur Definition
einer neuen Art getan. AnschlieBend miissen noch weitere Nullhypothesen zu Kohdsionsme-
chanismen verworfen werden, bevor einer Stammlinie oder einer Gruppe von Stammlinien
der Artstatus zugesprochen werden kann. Die beiden Hauptklassen von Kohdsionsmechanis-
men sind die Féhigkeit zu genetischem Austausch und die dkologische bzw. demographische
Austauschbarkeit. Die Uberpriifung der Fihigkeit zu genetischem Austausch schlieBt Unter-
suchungen zu Isolationsmechanismen oder Sexualpartnererkennung ein. Die Okologische

Austauschbarkeit liegt in den gemeinsamen fundamentalen Anpassungen, die die fundamen-
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tale 6kologische Nische einer Population definieren. Anpassungsunterschiede, z. B. in Form
von verschiedenen morphologischen Merkmalen miissen kongruent zum Verzweigungs-
schema der Stammlinien verteilt sein, d. h. die Linien miissen diagnostische Merkmale
zeigen. Zur Anerkennung einer Art nach dem Kohésionsartkonzept ist es nicht notwendig,
daB beide Nullhypothesen sowohl zur Fihigkeit des genetischen Austausches als auch zur
okologischen Austauschbarkeit verworfen werden konnen. Es reicht aus, wenn das bei einer
der Fall ist. Die Stirke des Kohésionsartkonzepts liegt darin, das es die Vorteile verschiedener
anderer Artkonzepte in sich vereinigt und eine strikte Methodologie voraussetzt. Der Nachteil
liegt in dem grofBen Informationsbedarf in Form von molekularbiologischen, fortpflanzungs-
biologischen, morphologischen und anderen Daten. In der Praxis ist das Kohdsionsartkonzept

daher nur in Ausnahmefillen sinnvoll anwendbar.

2. Taxonomie mexikanischer Rhamdia auf Grundlage morpholo-

gischer Daten

2.1. Einleitung

Arten werden in der Regel auf Basis morphologischer Unterschiede von dhnlichen Spezies
abgegrenzt und beschrieben. Diese Unterschiede, diagnostische Merkmale genannt, kénnen in
unterschiedlicher Form auftreten. Am besten sind diskrete Merkmale wie die spezielle
Formabwandlung einer Korperstruktur oder durch groe Intervalle getrennte Werte fiir zéhl-
bare Korperstrukturen (meristische Merkmale) geeignet. Solche Merkmale sind aber nicht
immer vorhanden und deshalb ist in der Fischtaxonomie der Gebrauch, oder wie Kullander
(1999) es ausdriickt, der Miflbrauch von Korperproportionen als Unterscheidungskriterium
allgemein {iblich (morphometrische Merkmale). Der Einsatz solcher Proportionen ist mit ver-
schiedenen Problemen behaftet, z. B. ist die Homologie der MeBstrecken beim Vergleich der
Populationen nicht immer gesichert. AuBerdem gibt es hiufig breite Uberlappungen in den
Spannweiten der MeBwerte, auch wenn die Mittelwerte sich deutlich unterscheiden. Diese
Beobachtung hat bei Silfvergrip (1996) dazu gefiihrt, die Zahl der vorwiegend auf unter-
schiedlichen Korperproportionen beruhenden, etwa hundert nominalen Rhamdia-Arten auf
nur noch elf zu reduzieren. Er fand heraus, dall Populationen von weit voneinander entfernten
Fundorten sich anhand der Messungen unterscheiden lieBen. Diese Unterschiede verschwan-
den jedoch, wenn man die geographische Liicke durch zusétzliche Fundorte schlo3. Durch

Uberlappung der MeBwerte entstand das Bild einer kontinuierlichen Morphokline. Eine sol-
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che geographische Liicke kann man bei der Untersuchung troglobiontischer Populationen in
voneinander weit entfernten Hohlensystemen nicht schliefen. Dennoch kommt es nach
Silfvergrips (1996) Meinung nicht zur Ausbildung diagnostischer Merkmale, da die ver-
gleichbaren 6kologischen Bedingungen im Lebensraum Hohle zu konvergenter oder besser:
paralleler Evolution troglomorpher Merkmale fiihren. Zum Zeitpunkt der Verdffentlichung
seiner Monographie waren in Mexiko nur zwei troglobiontische Rhamdia-Arten bekannt, R.
reddelli und R. zongolicensis. Sowohl Miller (1984) als auch Wilkens (1993) konnten keine
diagnostischen Merkmale aufler den Troglomorphien finden, in denen sich die Hohlenarten
von ihrem oberirdischen Verwandten R. /aticauda unterschieden. AuBlerdem lieen sich die
Hohlenarten nicht voneinander differenzieren. Seitdem sind jedoch zusétzliche Exemplare
dieser Hohlenarten gefangen worden, und es wurden zwei neue troglobiontische Spezies

beschrieben (Weber & Wilkens, 1998; Weber et al., 2003).

Es soll nun untersucht werden, ob sich auf Grundlage dieses neuen Materials mit Hilfe einer
einfachen Varianzanalyse die troglobiontischen Rhamdia-Arten anhand der in der Taxonomie
gebrauchlichen Mafle moglicherweise doch unterscheiden lassen. Sollte das der Fall sein,
wird der von Miller (1984) aufgestellte Bestimmungsschliissel fiir die mexikanischen Rham-
dia-Arten aktualisiert. Auflerdem wird eine noch unbeschriebene Hohlenpopulation in die

Analyse einbezogen und in Hinblick auf ihren Artstatus tiberpriift.

2.2. Material und Methoden

Fiir den morphologischen Vergleich der untersuchten Populationen wurden in der Fischtaxo-
nomie gebriduchliche morphometrische KdrpermaB3e und meristische Merkmale verwendet.
Die Auswahl der genommenen Kdrpermalle beruht weitgehend auf Millers (1984) Beschrei-
bung von R. reddelli, der ersten troglomorphen Rhamdia-Art, die in Mexiko gefunden wurde.
Insgesamt wurden sechs Populationen aus der R. laticauda-Artengruppe miteinander vergli-
chen: eine oberirdische R. laticauda-Population, die vier beschriebenen troglobiontischen
Arten (siche Kapitel 2.4.2 Kurzbeschreibungen) sowie die noch unbeschriebene troglomorphe
Population aus der Cueva de Plan de Ayala. Fiir den GroBBenvergleich der Augen wurden au-
Berdem noch oberirdische R. guatemalensis, verschiedene Laborkreuzungen und ein mutmaf-

licher natiirlicher Hybrid in die Untersuchung einbezogen.

Die MeBwerte wurden mit Hilfe von Sigma Plot 3.0 als Boxplots dargestellt und mit Sigma
Stat 2.03 statistisch ausgewertet. Die Stichproben wurden einer Varianzanalyse (engl. One

Way ANOVA (Analysis of Variance)) mit p < 0,05 unterzogen. Wenn die Stichproben nor-
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mal verteilt und ithre Varianzen vergleichbar gro3 waren, wurde der Tukey-Test eingesetzt.
Waren diese Bedingungen nicht erfiillt, wurde ein Kruskal-Wallis H-Test nach der Methode
von Dunn durchgefiihrt (engl. One Way ANOVA on Ranks).

2.2.1. Material

Fiir die meisten morphologischen Messungen wurden die in Tabelle 1 angefiihrten Tiere ein-
gesetzt. Fiir genauere Informationen zum Fundort und zu den Koérpermallen siehe Kapitel

»Kurzbeschreibungen* (2.4.2).

Katalogisierte Exemplare stammen aus den ichthyologischen Sammlungen folgender Institu-
tionen: Zoologisches Museum der Universitit Hamburg (ZMH); University of Michigan Mu-
seum of Zoology (UMMZ); Field Museum of Natural History, Chicago (FMNH); British Mu-
seum of Natural History, London (BMNH).

Tab.1: Zur Messung der meristischen und morphometrischen Daten (mit Ausnahme des Augendurchmes-

sers) verwendete Individuen der Gattung Rhamdia. Fiir nihere Angaben vergleiche das Kapitel ,,Kurzbe-

schreibungen®.

Population Abkiirzung | Fundort n
R. laticauda Lat Rio Metlac, Veracruz 12
R. reddelli Red San Antonio Hohle, Oaxaca (locus typicus) 8
R. zongolicensis Zong Cueva del Ostoc, Veracruz (locus typicus) 19
R. laluchensis Lalu Sistema de La Lucha, Chiapas (locus typicus) 10
R. macuspanensis | Mac Grutas de Agua Blanca, Tabasco (locus typicus) 14
Ayala Population Aya Cueva de Plan de Ayala, Chiapas 40

Fiir die Auswertung der Maxillarbartellinge wurden nur 39 Tiere der Ayala-Population be-

riicksichtigt, da ein Tier Beschddigungen an beiden Barteln aufwies.

Der Augen- bzw. Augenrudimentdurchmesser wurde bei den in Tabelle 2 aufgelisteten Tieren
bestimmt. Die in Tabelle 1 angegebenen 12 Exemplare von R. laticauda wurden durch 51 In-
dividuen aus der Zucht des Zoologischen Instituts und Zoologischen Museums (ZIM) ergénzt.
Ihre Vorfahren stammen vom selben Fundort wie die Wildfdnge. Die Exemplare von R. gua-

temalensis stammen aus Belize (FMNH 71607, 4 Tiere; FMNH 77361, 6 Tiere) und aus
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Oaxaca, Mexiko (ZMH H7949, 3 Tiere). Die Typenserie von R. zongolicensis (4 Tiere) wurde
nicht in die Augenuntersuchung einbezogen. Auch bei R. macuspanensis wurde auf den Ho-
lotyp und 3 weitere Tiere verzichtet. Allerdings wurde ein Individuum mit epigdischem Ha-
bitus, d. h. mit dunkler Pigmentierung und mit entwickelten Augen, in der Hohle von R.
macuspanensis gefangen. Moglicherweise handelt es sich um einen Hybrid von R. macuspa-
nensis mit einem epigéischen R. guatemalensis. Von der Ayala-Population wurde eine Aus-
wahl von 15 Tieren herangezogen. Die Exemplare von R. reddelli und R. laluchensis entspre-

chen den in Tabelle 1 angegebenen Tieren.

Zum Vergleich mit dem mutmaBlichen Hybriden wurden Laborkreuzungen der Hohlenart R.
zongolicensis mit den oberirdischen Arten R. laticauda und R. guatemalensis in die Untersu-

chung einbezogen.

Tab.2: Zur Messung des Augendurchmessers verwendete Individuen der Gattung Rhamdia.

Population Abkiirzung n
R. laticauda Lat 63
R. reddelli Red 8
R. zongolicensis Zong 15
R. laluchensis Lalu 10
R. macuspanensis Mac 10
Ayala Population Aya 15
R. guatemalensis Gua 13
Kreuzung R. guatemalensis x R. zongolicensis Gua x Zong 17
Kreuzung R. laticauda x R. zongolicensis Lat x Zong 17
MutmaBlicher Hybrid R. guatemalensis x R. macuspanensis | GuaMac 1

2.2.2. Methoden

Meristische Merkmale:

Strahlenflossen:

Die Strahlen der Brust- und Beckenflossen sowie der Riickenflosse wurden mit Hilfe eines

Durchlicht-Binokulars gezédhlt. Die Anzahl der Lepidotrichia von After- und Schwanzflosse
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wurde anhand von Rontgenbildern bestimmt, da die vorderen, kleinen Strahlen tief im Ge-
webe eingebettet sind. Bei der Riicken- und besonders bei den Brustflossen wird der erste
ungeteilte Weichstrahl im Laufe der Ontogenese durch fortschreitende Fusion der basalen
Glieder zu einem harten Stachel. Bei den paarigen Flossen gingen die Strahlen beider Korper-
seiten in die Auswertung mit ein. Die Angabe der Flossenformeln folgt iiblichen taxonomi-
schen Regeln: die Anzahl anteriorer ungeteilter Weichstrahlen in arabischen Ziffern (selbst
wenn sie wie in den Brustflossen zu harten Stacheln umgewandelt sind), gefolgt von einem
Schrégstrich und der Anzahl der geteilten Weichstrahlen, ebenfalls in arabischen Ziffern. Die
Flossenformel der Schwanzflosse wird von dorsal nach ventral angegeben: die Anzahl der ge-
gliederten ungeteilten Weichstrahlen des oberen Lappens, gefolgt von den geteilten Weich-
strahlen des oberen Lappens, danach die geteilten Weichstrahlen des unteren Lappens und
zum AbschluB3 die gegliederten ungeteilten Weichstrahlen des unteren Lappens. Bei der Zah-
lenangabe der Afterflossenstrahlen werden die rudimentiren anterioren Strahlen mit den tibri-

gen geteilten Weichstrahlen zusammengezéhlt.

Kiemenreusendornen:

Die Anzahl der Kiemenreusendornen auf dem vordersten Kiemenbogen ist meist nicht bei al-
len Exemplaren einer untersuchten Population festgestellt worden, da der Zugang ohne eine
Beschiddigung des Tieres schwierig ist. Die Reusendornen des oberen und des unteren Astes
des Kiemenbogens wurden getrennt gezihlt. Der Reusendorn im Winkel zwischen den Asten

wurde zu denen des unteren Astes hinzugezihlt.

Wirbel:

Die Anzahl der Wirbel caudal vom Weberschen Apparat (umfaflit die ersten 5 Wirbel) wurde
mit Hilfe von Rontgenaufnahmen bestimmt. Die Zdhlung schlieBt das terminale Centrum mit

ein, das mit verschiedenen Teilen des Schwanzskeletts verschmolzen ist.
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Morphometrische Daten:

Alle Messungen wurden auf 0,1 mm genau vorgenommen. Die Terminologie der Maf3e beruht
groBtenteils auf Miller (1984) und auf Weber et al. (2003) (Abb. 4). In den Tabellen ist ledig-
lich die Standardlénge in Millimetern angegeben, die librigen Mafle wurden zur besseren Ver-

gleichbarkeit in Promille der Standardldnge umgerechnet.

PDL FFL

SSH J
A

IKBL /

AFBL SSL
ACL

PAL

SL

MBL

Abb. 4: Morphometrische Messungen. Abkiirzungen siehe Text.

Folgende Malle wurden genommen:

Standardlédnge (SL): Von der Schnauzenspitze bis zum Ende des Schwanzstieles (Hinte-
rende der Rumpfmuskulatur), d. h. die Schwanzflosse wird nicht mit in die Messung ein-

geschlossen, da sie hiufig Beschiddigungen aufweisen kann.
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Pradorsallinge (PDL): Hier gemessen von der Schnauzenspitze bis zu dem Punkt, an
dem eine gedachte senkrechte Linie vom Beginn der Riickenflosse auf die Korperldngs-

achse trifft.

Praanallidnge: (PAL): Hier gemessen von der Schnauzenspitze bis zu dem Punkt, an dem

eine senkrechte Linie vom Beginn der Afterflosse auf die Korperldngsachse triftt.

Analisbeginn bis Caudalisbasis (ACL): Hier gemessen von dem Punkt, an dem eine
senkrechte Linie vom Beginn der Afterflosse auf die Korperldngsachse trifft bis zum

Ende des Schwanzstiels.

Schwanzstiellinge (SSL): Hier gemessen von dem Punkt, an dem eine senkrechte Linie
vom Ende der Afterflosse auf die Korperldngsachse trifft bis zum Ende des Schwanz-

stiels.

Schwanzstielhohe (SSH): Hohe des Schwanzstiels an seiner schlanksten Stelle, hier di-

rekt hinter der Fettflosse.
Korperhohe (RH): Hier Hohe des Rumpfes senkrecht zum Beginn der Riickenflosse.

Kopfldnge (KL): Von der Schnauzenspitze bis zur Hinterkante des linken Kiemendeckels

(einschlieBlich des Weichgewebes), parallel zur Korperldngsachse.

Kopfbreite (KB): Breiteste Stelle des Kopfes, hier im posterioren Bereich der Kiemen-
deckel.

Maulbreite (MB): Distanz zwischen den Mundwinkeln bei geschlossenem Maul.

Maxillarbartellinge (MBL): Lange vom posterioren Winkel der Bartelbasis bis zur
Spitze. Die Bartel wurde zur Messung auf einer schwarzen Plastikplatte mit feuchter
Oberfldche gerade ausgelegt, da die feinen Enden an der Luft schnell austrocknen und

sich aufwinden. Nur die ldngere Bartel eines Paares wurde beriicksichtigt.

Lénge der duBeren Kinnbarteln (AKBL): Linge von der anterioren Seite der Bartelbasis

bis zur Spitze. Nur die langere Bartel eines Paares wurde beriicksichtigt.

Linge der inneren Kinnbarteln (IKBL): Lénge von der anterioren Seite der Bartelbasis

bis zur Spitze. Nur die langere Bartel eines Paares wurde beriicksichtigt.

Fettflossenldange (FFL): Vom vordersten Anzeichen eines Riickenkiels bis zum Ende der

Adiposabasis.
Fettflossenhohe (FFH): Maximale Hohe der Adiposa, meist kurz vor dem Hinterende.

Linge der Afterflossenbasis (AFBL): Vom Beginn der Analis bis zum Hinterende der

Flossenbasis.
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Brustflossenldnge (BFL): Von der dufleren Ecke der Pectoralstachelbasis bis zur Spitze
des lingsten Flossenstrahls. Nur die ldngere Brustflosse eines Paares wurde beriicksich-
tigt.

Lange des Brustflossenstachels (BFSL): Von der duBleren Ecke der Pectoralstachelbasis
bis zur duflersten Spitze des fusionierten, verhdrteten Teils des vordersten Brustflossen-
strahls (setzt sich in einem gegliederten, flexiblen Teil fort). Nur der ldngere Pectoralsta-

chel eines Paares wurde beriicksichtigt.

Augendurchmesser (AB): Maximaler Augendurchmesser, bei epigdischen Individuen in
Korperldngsachse gemessen. Bei den Hohlenfischen wurde der oft unregelméBig ge-
formte pigmentierte Teil des Augenrudiments in Achse seines grofften Durchmessers

gemessen. Beide Augen bzw. Augenreste eines Tieres gingen in die Auswertung ein.

2.3. Ergebnisse

Die Boxplots zu den morphologischen Daten wurden zur besseren Ubersicht in sechs Grup-
pen eingeteilt: meristische Daten, Kopf-, Rumpf-, Flossen- und Barteldaten sowie die Augen-
grofBle. Die genauen Zahlenwerte konnen den Tabellen im Kapitel ,,Kurzbeschreibungen® ent-
nommen werden. Abbildung 4 zeigt die Legende fiir die Boxplots. Die signifikanten Unter-

schiede beim paarweisen Vergleich in der ANOVA werden in Tabellen wiedergegeben.

8 Ausreilder
—0— 90 %

75 %

Median

25%

Promille der SL

—o— 10 %

Ausreiller

Population
Abb. 5: Legende der Boxplots
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2.3.1. Meristische Daten

Die Anzahl der freien Wirbel, der Afterflossenstrahlen und der Brustflossenstrahlen wurde in

die statistische Auswertung einbezogen (Abb. 6).

50
1 R. laticauda (n = 12)
2 R. reddelli (n = 8)
3 R. zongolicensis (n = 19)
40 - 4 R. laluchensis (n = 10)
E E I o 5 R. macuspanensis (n = 14)
= % 1 6 Ayala population (n = 40)
(o) o
30 A
<
®©
N
C
<
20 A
(o)
HEHLEE
[e] [e]
10 - g— ° °
E i 11
o
0 - . :

Wirbel Analflossenstrahlen Brustflossenstrahlen

Abb. 6: Meristische Daten
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Freie Wirbel:

Die ANOVA on Ranks (Tab. 3) zeigt, daB R. macuspanensis (36 — 38) und die Ayala-Popula-
tion (36 — 39) im Durchschnitt signifikant weniger Wirbel als R. laticauda (37 — 40), R. zon-
golicensis (36 —40) und R. laluchensis (38 — 39) besitzen.

Tab. 3: Signifikante Unterschiede in der Zahl der freien Wirbel im paarweisen Vergleich der
untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-Wallis H-Test nach Dunn, p <

0,05).
Red -
Zong - -
Lalu - - -
Mac + - + +
Aya + - + + -
Lat Red Zong Lalu Mac
Analflossenstrahlen:

Es gibt keinerlei signifikante Unterschiede in der Anzahl der Afterflossenstrahlen zwischen

den untersuchten Populationen (Tab. 4).

Tab. 4: Signifikante Unterschiede in der Zahl der Afterflossenstrahlen im paarweisen Ver-
gleich der untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-Wallis H-Test nach
Dunn, p <0,05).

Red -

Zong - -

Lalu - - -

Mac - - - -

Aya - - - - -

Brustflossenstrahlen:

R. laticauda, R. macuspanensis und die Ayala-Population haben laut ANOVA on Ranks (Tab.
5) signifikant weniger gefacherte Weichstrahlen in der Pectoralflosse als die {ibrigen Rham-
dia-Arten dieser Untersuchung (mit Ausnahme des Vergleichs von R. macuspanensis mit R.
zongolicensis). R. laticauda hat in keinem Fall mehr als 9 Strahlen wihrend die Hohlenarten
10 — 11 Strahlen aufweisen konnen.

Tab. 5: Signifikante Unterschiede in der Zahl der Brustflossenstrahlen im paarweisen Ver-
gleich der untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-Wallis H-Test nach

Dunn, p <0,05).
Red +
Zong + -
Lalu + - +
Mac - + - +
Aya - + + + -
Lat Red Zong Lalu Mac




2.3.2. Kopfdaten
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Abb. 7: Kopfdaten
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Kopflénge:

R. laticauda hat einen signifikant kiirzeren Kopf als alle Hohlenarten (Tab. 6). Die Ayala-Po-
pulation hat einen Kopf von intermedidrer Lange, linger als R. laticauda, aber kiirzer als alle

anderen troglobiontischen Arten.

Tab. 6: Signifikante Unterschiede bei der Kopfliinge im paarweisen Vergleich der untersuch-
ten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +

Zong + -

Lalu + - -

Mac + - - -

Aya + + + + +
Lat Red Zong Lalu Mac

Kopfbreite:

Lediglich R. zongolicensis und R. laluchensis haben einen signifikant breiteren Kopf als R.

laticauda (Tab. 7). Die Kopfbreiten aller {ibrigen Arten sind &hnlich.

Tab. 7: Signifikante Unterschiede bei der Kopfbreite im paarweisen Vergleich der unter-
suchten Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-Wallis H-Test nach Dunn, p < 0,05).

Red -

Zong + -

Lalu + - -

Mac - - - -

Aya - - - - -
Lat Red Zong Lalu Mac

Maulbreite:

R. laticauda und die Ayala-Population haben ein signifikant schmaleres Maul als alle anderen
untersuchten Rhamdia (Tab. 8). Die beiden Populationen unterscheiden sich in ihrer Maul-

breite allerdings nicht voneinander.

Tab. 8: Signifikante Unterschiede der Maulbreite im paarweisen Vergleich der untersuchten

Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +

Zong + -

Lalu + - -

Mac + - - -

Aya - + + + +
Lat Red Zong Lalu Mac
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2.3.3. Rumpfdaten
800
1 R. laticauda (n = 12)
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° 3 R. zongolicensis (n = 19)
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Abb. 8: Rumpfdaten

Pradorsalldange:

R. laticauda hat eine signifikant kiirzere Prddorsallinge als alle Hohlenarten (Tab. 9). Die
Ayala-Population hat eine Pridorsallinge von intermedidrer Lange, ldnger als R. laticauda,

aber kiirzer als alle anderen troglobiontischen Arten.

Tab. 9: Signifikante Unterschiede bei der Pridorsalliinge im paarweisen Vergleich der un-

tersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +
Zong + -
Lalu + - -
Mac + - - -
Aya + + + + +
Lat Red Zong Lalu Mac
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Prdanallénge:

R. laticauda hat eine signifikant geringere Prdanallinge als alle Hohlenarten (Tab. 10). Die
Ayala-Population unterscheidet sich nur von R. macuspanensis durch eine kiirzere Préa-

nalldnge.

Tab. 10: Signifikante Unterschiede in der Prianalliinge im paarweisen Vergleich der unter-

suchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +
Zong + -
Lalu + - -
Mac + - - -
Aya + - - - +
Lat Red Zong Lalu Mac

Analisbeginn bis Caudalisbasis:

R. laticauda weist eine signifikant ldngere Strecke vom Beginn der Afterflosse bis zur Basis

der Schwanzflosse im Vergleich mit allen Hohlenarten auf (Tab. 11).

Tab. 11: Signifikante Unterschiede in der Strecke vom Beginn der Afterflosse bis zur Basis
der Schwanzflosse im paarweisen Vergleich der untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA ,

Tukey-Test, p < 0,05).

Red
Zong
Lalu
Mac
Aya

+ 4+ + + o+
1
1

Lat Red Zong Lalu Mac

Schwanzstielldnge:

R. laticauda und die Ayala-Population haben eine signifikant lingere Schwanzstielldnge als
alle anderen untersuchten Rhamdia (Tab. 12), mit Ausnahme des Vergleichs der Ayala-Po-
pulation mit R. laluchensis. Die Ayala-Population und R. laticauda unterscheiden sich in ihrer

Schwanzstielldnge allerdings nicht voneinander.
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Tab. 12: Signifikante Unterschiede in der Schwanzstielliinge im paarweisen Vergleich der

untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red
Zong
Lalu
Mac
Aya - + + - +

Lat Red Zong Lalu Mac

+ o+ 4+ +

Schwanzstielhohe:

R. laticauda hat einen signifikant hoheren Schwanzstiel als R. reddelli, R. zongolicensis und
die Ayala-Population (Tab. 13). R. macuspanensis hat einen hoheren Schwanzstiel als die

Ayala-Population.

Tab. 13: Signifikante Unterschiede in der Schwanzstielh6he im paarweisen Vergleich der un-

tersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-Wallis H-Test nach Dunn, p < 0,05).

Red +
Zong + -
Lalu - - -
Mac - - - -
Aya + - - - +
Lat Red Zong Lalu Mac
Korperhohe:

R. zongolicensis hat eine signifikant geringere Korperhohe als alle anderen untersuchten
Rhamdia-Populationen, mit Ausnahme von R. reddelli (Tab. 14). Diese hat ihrerseits eine ge-

ringere Korperhohe als R. laticauda.

Tab. 14: Signifikante Unterschiede in der Kérperhohe im paarweisen Vergleich der unter-

suchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +

Zong + -

Lalu - - +

Mac - - + -

Aya - - + - -
Lat Red Zong Lalu Mac
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2.3.4. Flossendaten
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Abb. 9: Flossendaten

Fettflossenldnge:

R. laticauda hat eine signifikant kiirzere Adiposa als alle anderen Hohlenarten, mit Ausnahme
von R. laluchensis (Tab. 15). Die Ayala-Population weist die ldngste Fettflosse aller unter-

suchten Arten auf. R. macuspanensis hat eine eher intermedidre Fettflossenlénge, sie ist ge-
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ringer als die der Ayala-Population, aber grof3er als die von R. laticauda, R. zongolicensis und

R. laluchensis.

Tab. 15: Signifikante Unterschiede in der Fettflossenliinge im paarweisen Vergleich der un-

tersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +
Zong + -
Lalu - - -
Mac + - + +
Aya + + + + +
Lat Red Zong Lalu Mac
Fettflossenhdhe:

R. macuspanensis und die Ayala-Population haben eine hohere Adiposa als alle anderen un-
tersuchten Rhamdia-Arten, sie unterscheiden sich jedoch nicht voneinander (Tab. 16). Die
Fettflossenhdhe von R. zongolicensis ist vergleichbar mit R. reddelli, aber groBer als die von

R. laticauda und R. laluchensis.

Tab. 16: Signifikante Unterschiede in der Fettflossenhohe im paarweisen Vergleich der un-

tersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red -

Zong + -

Lalu - - +

Mac + + + +

Aya + + + + -
Lat Red Zong Lalu Mac

Lénge der Afterflossenbasis:

Die beiden nordwestlichen Populationen R. laticauda und R. zongolicensis (siche Abbildung
1) haben eine signifikant ldngere Analisbasis als die siidwestlichen Arten R. laluchensis, R.
macuspanensis und die Ayala-Population (Tab. 17). Auch bei der dritten nordwestlichen Art
R. reddelli (siehe Abbildung 1) kann man diesen Trend erkennen, er ist jedoch nicht signifi-

kant (Abb. 9).
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Tab. 17: Signifikante Unterschiede in der Linge der Afterflossenbasis im paarweisen Ver-

gleich der untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red -
Zong - -
Lalu + - +
Mac + - + -
Aya + - + - -
Lat Red Zong Lalu Mac
Brustflossenldnge:

R. laticauda und die Ayala-Population haben signifikant kiirzere Brustflossen als alle anderen

untersuchten Rhamdia (Tab. 18). Die beiden Populationen unterscheiden sich allerdings nicht

voneinander.

Tab. 18: Signifikante Unterschiede in der Brustflossenlinge im paarweisen Vergleich der un-

tersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red
Zong
Lalu
Mac
Aya

+ o+ 4+ +

Lat

Pectoralstachelldange:

R. laticauda hat signifikant kiirzere Brustflossenstachel als alle anderen untersuchten Rham-

dia-Arten (Tab. 19). Die Ayala-Population hat lediglich im Vergleich mit R. zongolicensis

einen kiirzeren Stachel.

Tab. 19: Signifikante Unterschiede in der Pectoralstachelléinge im paarweisen Vergleich der

untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-Wallis H-Test nach Dunn, p <

0,05).
Red +
Zong + -
Lalu + - -
Mac + - - -
Aya - - + - -
Lat Red Zong Lalu Mac
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Maxillarbarteln:

Alle troglobiontischen Rhamdia-Arten haben signifikant lingere Maxillarbarteln als die epi-
giische Art R. laticauda (Tab. 20). R. laluchensis nimmt eine intermedidre Position ein mit
langeren Barteln als R. laticauda, aber mit kiirzeren als R. reddelli, R. zongolicensis und R.
macuspanensis. Auch im Vergleich zur Ayala-Population ist dieser Trend zu erkennen, jedoch
nicht signifikant. R. macuspanensis hat lingere Maxillarbarteln als jede andere untersuchte
Rhamdia-Art. Die Ayala-Population hat signifikant kiirzere Maxillarbarteln als R.

zongolicensis und R. macuspanensis.

Tab. 20: Signifikante Unterschiede in der Maxillarbartelléinge im paarweisen Vergleich der

untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +

Zong + -

Lalu + + +

Mac + + + +

Aya + - + - +
Lat Red Zong Lalu Mac

Lange der dufleren Kinnbarteln:

Auch hier hat die epigdische Art R. laticauda wieder signifikant kiirzere Barteln im Vergleich
zu allen Hohlenarten, und R. macuspanensis hat die ldngsten von allen untersuchten Arten
(Tab. 21). Die Ayala-Population nimmt eine intermedidre Stellung ein mit ldngeren Barteln
als R. laticauda, aber kiirzeren als bei jeder anderen Hohlenart. R. laluchensis weist keine

signifikanten Unterschiede zu R. reddelli und R. zongolicensis auf.

Tab. 21: Signifikante Unterschiede in der Linge der dufieren Kinnbarteln im paarweisen

Vergleich der untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +

Zong + -

Lalu + - -

Mac + + + +

Aya + + + + +
Lat Red Zong Lalu Mac

Lénge der inneren Kinnbarteln:

Das Bild entspricht dem der dufleren Kinnbarteln (siehe oben), R. laticauda hat die kiirzesten,

R. macuspanensis die langsten, und die Ayala-Population ist intermedidr (Tab. 22).
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Tab. 22: Signifikante Unterschiede in der Linge der inneren Kinnbarteln im paarweisen
Vergleich der untersuchten Rhamdia-Arten (ANOVA , Tukey-Test, p < 0,05).

Red +

Zong + -

Lalu + - -

Mac + + + +

Aya + + + + +
Lat Red Zong Lalu Mac

2.3.6. Augendurchmesser

Die Werte des mutmaBlichen Hybriden aus der Hohle von R. macuspanensis wurden nicht in
die statistische Analyse einbezogen. Bei nur zwei MeBwerten sind die Bedingungen zur

Durchfithrung der ANOV A, Normalverteilung und vergleichbare Varianz, nicht gegeben.

Wie zu erwarten, haben die oberirdischen Arten R. /laticauda und R. guatemalensis signifikant
groBere Augen als die Hohlenfische (Tab. 23). R. laticauda hat jedoch kleinere Augen als R.
guatemalensis und die Kreuzung R. guatemalensis x R. zongolicensis, unterscheidet sich aber
nicht von R. laticauda x R. zongolicensis. Letztere Kreuzung weist keinen signifikanten
Unterschied zu R. guatemalensis und zur Kreuzung R. guatemalensis X R. zongolicensis auf.
Der mutmaBliche Hybrid zeigt keine Uberlappung der MeBwerte mit R. guatemalensis und
der Kreuzung R. guatemalensis X R. zongolicensis, aber mit der Kreuzung R. laticauda x R.

zongolicensis, mit R. laticauda und R. zongolicensis.

Bei R. macuspanensis ist die Augenreduktion am weitesten fortgeschritten (0 — 4,4). Uberlap-
pungen in der Augenrudimentgréfe gibt es ausschlieBlich mit R. laluchensis und R. zongoli-
censis. Beil R. zongolicensis ist die Spannweite der Melwerte am grofiten, der geringste Au-
genrestdurchmesser von 3,4 liegt im GroBenordnungsbereich von R. macuspanensis, und der
hochste Wert von 31,8 ist im Bereich der normalen Augengréf3e von oberirdischen R. lati-
cauda. Die geringe Varianz der MeBwerte bei R. macuspanensis im Vergleich mit R. zongoli-
censis fihrt dazu, dafl eine der Bedingungen fiir den Tukey-Test, die vergleichbare Varianz,
nicht gegeben ist, und die ANOVA on Ranks unter Einschluf3 aller Populationen 16st die Un-
terschiede zwischen den troglobiontischen Rhamdia-Arten nicht auf. Die Box-Plots deuten
jedoch eine Zunahme der durchschnittlichen AugenrestgrofBe von R. macuspanensis iiber R.
laluchensis, R. reddelli, der Ayala-Population bis zu R. zongolicensis an (Abb. 11). Fiihrt man
eine ANOVA on Ranks ausschlieBlich mit den Hohlenarten durch, zeigt sich, dal3 der Augen-

durchmesser von R. macuspanensis signifikant geringer ist (0,0 — 4,4) als bei allen anderen
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untersuchten Hohlenarten (Tab. 24). Bei R. zongolicensis ist er dagegen signifikant groBBer

(3,4 — 31,8). Die anderen drei Arten, R. reddelli, R. laluchensis und die Ayala-Population,

unterscheiden sich hinsichtlich ihrer Augengrdéf3e nicht signifikant.

60
A 504 8 1 Gua(13)
= 2 GuaxZong (17)
3 8 3 GuaMac (1)
Q 40 - 4 Mac (10)
= 5 Lalu (10)
E 5 - 6 Red (8)
a 9 8 7 Aya(15)
p 30 8 Zong (15)
= o 9 LatxZong (17)
b 10 Lat (63)
2 20 A 3
(0] o (@]
E
S 3
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Abb. 11: Augendurchmesser (Artabkiirzungen siehe Tabelle 2, Kapitel 2.2.1.)

Tab. 23: Signifikante Unterschiede des Augendurchmessers im paarweisen Vergleich der unter-

suchten Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-Wallis H-Test nach Dunn, p < 0,05). Der

mutmafliche Hybrid (GuaMac) wurde nicht in die Auswertung einbezogen.

Gua x Zong -
Mac + +
Lalu + +
Red + + -
Aya + + - -
Zong + + - - -
Lat x Zong - - + + + +
Lat + + + + + + -
Gua Gua x Lalu Red Aya Zong Lat x
Zong Zong
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Tab. 24: Signifikante Unterschiede des Augendurchmes-
sers im paarweisen Vergleich der untersuchten troglo-
biontischen Rhamdia-Arten (ANOVA on Ranks, Kruskal-
Wallis H-Test nach Dunn, p < 0,05).

Lalu +
Red + -
Aya + - -
Zong + + + +
Mac Lalu Red Aya

2.4. Diskussion

2.4.1. Daten der morphometrischen und meristischen Untersuchungen

Meristische Merkmale:

Die Anzahl der Lepidotrichia aller Strahlenflossen der untersuchten Rhamdia-Arten sind fiir
eine Bestimmung ungeeignet, da sich die Werte stark iiberlappen oder sogar identisch sind.
Dies gilt auch fiir die Afterflosse, die in der Fischsystematik oft als taxonomisches Merkmal
genutzt wird (Silfvergrip, 1996). Obwohl die Brustflossen von R. laticauda, R. macuspanensis
und der Ayala-Population laut statistischer Analyse signifikant eine geringere Anzahl gefa-
cherter Weichstrahlen aufweisen, iiberlappen sich die Spannweiten der Zahlungen in fast allen
Féllen. Auffillig ist lediglich, da R. laticauda in keinem Fall mehr als neun Strahlen besitzt,
wéhrend die Hohlenarten bis zu zehn oder elf haben konnen. Das steht moglicherweise mit
einer VergroBlerung der Brustflossen bei den troglobiontischen Spezies in Beziehung (sieche
unten: Brustflossenlédnge). Auch die Zahlenwerte der freien Wirbel aller untersuchter Popula-
tionen tiberlappen sich. Die statistische Analyse zeigte jedoch, daB3 R. macuspanensis und die
Ayala-Population signifikant weniger Wirbel als R. laticauda, R. zongolicensis und R. lalu-
chensis besitzen. Da alle Werte eng beieinander liegen (36 — 40 insgesamt) und die Zahl der
untersuchten Individuen bei den meisten Arten sehr gering ist, mul} diese Aussage mit Vor-
sicht betrachtet werden. Es ist bekannt, dal Umwelteinfliie, wie z. B. die Temperatur, sich
auf die Wirbelzahl auswirken konnen (Silfvergrip, 1996). In seiner Revision der Gattung
Rhamdia konnte Silfvergrip (1996) bei lediglich einer einzigen Art aus Peru die Wirbelzahl

als diagnostisches Merkmal heranziehen. Da alle mexikanischen Rhamdia-Arten vergleichs-
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weise eng miteinander verwandt sind, erscheint es eher unwahrscheinlich, dall die Wirbelzahl

diagnostisch verwertbar ist.

Kopfdaten:

Die bei R. reddelli und R. macuspanensis gemachte Beobachtung eines verldngerten Kopfes
im Vergleich mit dem oberirdischen Verwandten R. laticauda konnte auch bei den {ibrigen
untersuchten troglobiontischen Rhamdia-Arten bestétigt werden. Allerdings erwies sich die
Kopflinge der Ayala-Population als intermedidr. Sie ist signifikant kiirzer als bei den Hoh-
lenarten. Diese Uberlappung der Spannweiten ist gering (216 - 250 vs. 231 — 282 insgesamt),
daher kann diese Beobachtung als ein diagnostisches Merkmal fiir die Ayala-Population be-
trachtet werden. Bei der Kopfbreite spiegelte sich diese klare Verteilung nicht wider. Ledig-
lich bei R. zongolicensis und R. laluchensis konnte ein signifikant breiterer Kopf als bei R.
laticauda gefunden werden. Die Kopfbreite wird allerdings liber den Kiemendeckeln gemes-
sen, die bei der Atmung des Fisches bewegt werden. Ihre Position zum Zeitpunkt des Todes,
abgespreizt oder angelegt, hat folglich einen EinfluB3 auf die gemessene Koptbreite. Bei der
Maulbreite zeigte sich ein klareres Bild. Die Ayala-Population und R. laticauda haben ein si-
gnifikant schmaleres Maul als die anderen untersuchten Arten, unterscheiden sich jedoch
nicht voneinander. Insgesamt 148t sich feststellen, daB3 alle troglobiontischen Rhamdia einen
groBeren Kopf als ihr oberirdischer Verwandter R. laticauda haben, wie es fiir viele Hohlenfi-

sche typisch ist.

Rumpfdaten:

Bei R. laticauda sind alle Rumpfmalle, die die Kopflinge einschlieBen (Pridorsallinge,
Prianalldnge), signifikant geringer als bei den Hohlenarten, wihrend die meisten Rumpfmale,
die den Kopf nicht mit berticksichtigen (z. B. Beginn der Analis bis Caudalisbasis, Schwanz-
stiellinge), grofer sind. Dies ist moglicherweise hauptsdchlich auf den kiirzeren Kopf von R.
laticauda zuriickzufiihren, denn er geht in die Messung der Standardldnge mit ein. Die Stan-
dardlénge ist der Denominator, zu dem alle morphometrischen Mefwerte ins Verhiltnis ge-
setzt wurden. Folglich wirkt sich die kiirzere Kopflange bei allen MeBBwerten von R. laticauda
im Vergleich mit den troglobiontischen Rhamdia als modifizierend auf die Transformierung
aus. Malle von R. laticauda, die die Kopfldnge nicht mit einschlieBen und die aufgrund der
statistischen Analyse als groBer eingestuft wurden, sind demnach moglicherweise nicht wirk-

lich signifikant. Im Umkehrschluf3 sind MaRle, die als kleiner betrachtet werden, trotz des ent-
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gegenwirkenden Einflusses des kiirzeren Kopfes signifikant. Nur diese Ergebnisse sind fiir
einen Vergleich von R. laticauda mit den troglobiontischen Arten geeignet. Diese Beziehung
gilt wahrscheinlich auch fiir die Ayala-Population mit ihrer vergleichsweise geringen
Kopflidnge. Sie hat ebenfalls eine geringere Priddorsalldnge als die iibrigen Hohlenarten, aber

einen ldngeren Schwanzstiel als R. reddelli, R. zongolicensis und R. macuspanensis.

Im Vergleich der troglobiontischen Rhamdia-Arten fanden sich bei der Korperhdhe und der
Hohe des Schwanzstiels nur wenige signifikante Unterschiede. Die Box-Plots zeigen jedoch
bei R. macuspanensis die hochsten Werte. Dies konnte eine Folge des guten Erndhrungszu-
standes der Individuen sein. Sie haben Fettpolster an den Basen der Adiposa und Analis, die
sich auch bis auf den Schwanzstiel erstrecken (Weber & Wilkens, 1998) und ihn somit héher
erscheinen lassen. Die Ayala-Population hat einen niedrigen Schwanzstiel, auch wenn er sich
nur von R. laticauda und R. macuspanensis signifikant unterscheidet. Durch den modifizie-
renden Effekt der kurzen Kopflinge wiirde man eigentlich erwarten, da3 die Werte fiir die
Schwanzstielhdhe vergleichsweise hoch ausfallen. Die untersuchten Individuen zeigen einen
durchschnittlichen Erndhrungszustand. Folglich scheint Hunger kein Faktor fiir den schlanken
Schwanzstiel zu sein. Moglicherweise handelt es sich um ein typisches Merkmal dieser Po-

pulation.

R. zongolicensis féllt durch seine signifikant geringere Korperhdhe im Vergleich mit allen an-
deren untersuchten Arten mit Ausnahme von R. reddelli auf. Dies ist wahrscheinlich auf den
hohen Grad der Auszehrung der Individuen zuriickzufiihren. Bisher sind alle bekannten Wild-

fange dieser Art solche Hungerformen (Wilkens, 1993; Wilkens, 2001).

Flossendaten:

Die Fettflossenldnge ist ein hiufig verwendetes Merkmal zur Charakterisierung von Welsen
(Silfvergrip, 1996). Auch bei den hier untersuchten Rhamdia-Arten zeigten sich zahlreiche
Unterschiede. R. laticauda hat eine signifikant kiirzere Adiposa als alle Hohlenarten, mit
Ausnahme von R. laluchensis. Die Box-Plots zeigen jedoch, daf3 ebenfalls in letzterem Fall
die Fettflosse von R. laticauda kiirzer zu sein scheint, besonders wenn man den Effekt des
kiirzeren Kopfes von R. laticauda mit beriicksichtigt. Die Ayala-Population weist die ldngste
Fettflosse aller untersuchten Arten auf, auch wenn in diesem Fall der Effekt des kiirzeren
Kopfes sich negativ auf die Signifikanz auswirken konnte. Dennoch handelt es sich mogli-
cherweise um ein brauchbares taxonomisches Merkmal dieser Art. R. macuspanensis zeigt

eine intermedidre Fettflossenldnge. Sie ist kiirzer als die der Ayala-Population, aber signifi-
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kant ldnger als die der anderen Arten, mit Ausnahme von R. reddelli. Allerdings legt die
groBe Spannweite der Daten mit groBen Uberlappungen zwischen den untersuchten Arten
nahe, daB die Fettflossenldnge nur eingeschréinkt als taxonomisches Merkmal geeignet ist. Die
Adiposa steigt anterior ganz allmdhlich aus dem Riicken auf, und es ist schwierig, ihren ge-
nauen Beginn anzugeben. Folglich ist dieses Merkmal besonders anféllig fiir MeBfehler. Al-
lerdings bestétigt die Fettflossenhohe teilweise das bei der Betrachtung der Fettflossenldnge
beobachtete Bild. Die Ayala-Population und R. macuspanensis haben signifikant hohere Fett-
flossen als die anderen untersuchten Arten. Insgesamt haben diese beiden Arten also eine ver-

gleichsweise groflere Adiposa.

Bei der Linge der Afterflossenbasis deutet sich ein bemerkenswerter Unterschied zwischen
den Populationen aus dem Gebiet nordwestlich (R. laticauda, R. reddelli, R. zongolicensis)
und denen aus dem Gebiet siidostlich des Isthmus von Tehuantepec an (R. laluchensis, R.
macuspanensis, Ayala-Population). Die Analisbasis ist bei R. laticauda und R. zongolicensis
signifikant langer als bei den stidostlichen Arten. Bei der dritten nordwestlichen Art R. red-
delli zeigt sich dieser Trend ebenfalls (siche Box-Plots). Die groflere Lange spiegelt sich je-
doch nicht in einer erh6hten Anzahl von Analflossenstrahlen wider (siche oben: meristische

Daten; 2.3.1).

Dagegen scheint es bei den Brustflossen einen Zusammenhang zwischen der Flossenldnge
und der Anzahl der Flossenstrahlen zu geben. Die Ayala-Population und R. /aticauda besitzen
signifikant kiirzere Brustflossen als die anderen untersuchten Arten, R. laticauda hat auch ei-
nen kiirzeren Pectoralstachel. Beide Populationen haben ebenfalls signifikant weniger Pecto-
ralstrahlen (siehe oben: meristische Daten; 2.3.1). Allerdings widersprechen die Daten von R.
macuspanensis dieser Verkniipfung. Trotz der groBen Brustflossenldnge ist die Anzahl der
Flossenstrahlen klein. Mdglicherweise sind die kleinen Brustflossen von R. laticauda und der
Ayala-Population jedoch mit ihrer geringen Kopfgrofle korreliert (sieche oben: Kopfdaten;
2.3.2). Bei den meisten Welsen inserieren die Brustflossen horizontal am Koérper und dienen
als Tragflichen, um den massigen Vorderkorper beim Schwimmen vom Grund abzuheben
(Alexander, 1965). Der groflere Kopf der troglobiontischen Rhamdia-Arten verlangt mogli-
cherweise eine kompensatorische Vergroferung dieser Tragflichen (Weber, 1996). Die Ver-
langerung von Korperanhéngen ist aber auch ein typisches Anpassungsmerkmal von Troglo-
bionten zur VergroBerung des Radius fiir Sinneswahrnehmungen (Hiippop, 2000). Extrem
lange Brustflossenstrahlen sind fiir einige Hohlenfischarten dokumentiert (siche Weber et al.,

1998).
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Barteldaten:

Die Bartelldnge ist eines der meistverwendeten Merkmale in der Taxonomie von Welsen
(Silfvergrip, 1996). Allerdings sind diese feinen Strukturen sehr anfillig fiir Beschddigungen,
was ihre VerldBlichkeit einschrinkt. Bei vielen troglobiontischen Welsen stellen verldngerte
Barteln eine konstruktive Anpassung an den Hohlenlebensraum dar. Die drei Bartelpaare aller
hier untersuchten troglobiontischen Rhamdia-Arten sind signifikant ldnger als die des epigéi-
schen Verwandten R. laticauda. In den Beschreibungen von R. reddelli, R. zongolicensis und
R. macuspanensis sind langere Maxillarbarteln als diagnostisches Merkmal angegeben (Mil-

ler, 1984; Wilkens, 1993; Weber & Wilkens, 1998).

Die vorliegenden Ergebnisse zeigen, da3 dariiber hinaus auch die beiden Kinnbartelpaare von
R. macuspanensis signifikant linger sind als die aller anderen untersuchten Rhamdia-Arten.
Die Maxillarbartellinge von R. laluchensis erweist sich als intermedidr. Die Maxillarbarteln
sind lidnger als bei R. laticauda, aber signifikant kiirzer als bei R. reddelli, R. zongolicensis
und R. macuspanensis. Der Unterschied zur Ayala-Population ist nicht signifikant, jedoch
zeigen die Box-Plots (Abb. 11) auch in diesem Fall, da R. laluchensis im Durchschnitt kiir-
zere Maxillarbarteln hat. Interessanterweise spiegelt sich dieser Trend nicht in den Kinnbar-
telpaaren von R. laluchensis wider. lThre Lédnge ist vergleichbar mit R. reddelli und R.
zongolicensis. Die intermedidre Lange der Maxillarbarteln stellt also ein charakteristisches
Phinomen von R. laluchensis dar und ist das wichtigste diagnostische Merkmal der Artbe-
schreibung (Weber et al., 2003). Die Kinnbartelpaare der Ayala-Population sind ebenfalls von
intermediédrer Lange. Sie sind ldnger als bei R. laticauda, aber signifikant kiirzer als bei allen
anderen Hohlenarten. Die Kinnbartellingen kénnen als diagnostisches Merkmal der Ayala-

Population eingesetzt werden.

Augendurchmesser:

Die Augendurchmesser der untersuchten Fi-Generation der Laborkreuzungen sind interes-
santerweise nicht intermedidr zwischen dem troglobiontischen Kreuzungspartner R. zongoli-
censis und den jeweiligen epigdischen Partner R. laticauda oder R. guatemalensis angesiedelt.
Vielmehr ist ihre Augengréf3e von der der jeweiligen epigdischen Elternart nicht zu unter-
scheiden. Von allen untersuchten Hohlenarten zeigt R. zongolicensis die grofite Variabilitdt im
Durchmesser des Augenrudiments (3,4 — 31,8), und die Werte iiberlappen sich mit denen von
R. laticauda (29 — 42). Einige R. zongolicensis-Exemplare haben also die Augengrof3e eines

epigdischen Fisches, zumindest auf einer der beiden Korperseiten. Die Fj-Generation beider
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untersuchten Kreuzungen stammt aus jeweils einem einzigen Gelege, d. h. die Individuen sind
Geschwister. Sollte das R. zongolicensis-Elterntier vergleichsweise grofle Augen gehabt ha-
ben, kdnnte man annehmen, daB3 sich in der F;-Generation keine makroskopisch erkennbare
Augenreduktion manifestiert. Vergleichbare Ergebnisse hat Wilkens (1988) bei Kreuzungs-
versuchen mit dem Salmler (Characidae) Astyanax fasciatus (Cuvier, 1819) gefunden. Diese
Art ist liber ganz Mexiko verbreitet, aber nur aus einem relativ eng begrenzten Gebiet im
Nordosten, der Sierra de El Abra Region von San Luis Potosi und Tamaulipas, sind mehrere
Hohlenpopulationen mit unterschiedlicher Ausprigung von Troglomorphien bekannt
(Mitchell et al., 1977). So zeigte die Population aus der Pachon-Hohle beispielsweise eine
starke Augenreduktion, wahrend die Fische aus der Micos-Hohle eine grofe Variabilitdt in
der Augengrofle aufwiesen, von deutlich reduziert bis zur normalen GroBe eines oberirdischen
Fisches. Bei Kreuzungen des Pachon-Fisches mit dem epigdischen Astyanax zeigte sich in der
F,-Generation eine intermedidre Augengrofle, aber die Werte lagen nédher bei denen des epi-
giischen Elternteils (Wilkens, 1988). Bei Kreuzungen des Micos-Fisches mit oberirdischen
Astyanax zeigte sich je nach AugengroBBe des Micos-Elternteils ein unterschiedliches Bild.
Hatte der Micos-Elternfisch ein kleines Auge, so war die Augengrofe der F;-Generation mit
der aus der Kreuzung des stark augenreduzierten Pachon-Fisches und des oberirdischen Asty-
anax vergleichbar, also intermediédr. Hatte der Micos-Elternfisch jedoch ein grofles Auge, so
war die Augengrofle der Fi-Generation weitgehend identisch mit der des epigdischen Astya-

nax.

Moglicherweise trifft dieser Zusammenhang auch auf Kreuzungen von R. zongolicensis mit
den oberirdischen Rhamdia-Arten zu. Der mutmalBliche Hybrid aus der Hohle von R.
macuspanensis zeigt eine intermedidre AugengrofBle (30 — 32) zwischen der sehr stark augen-
reduzieren Hohlenart (0 — 4,4) und dem wahrscheinlichen epigéischen Elternteil R. guatema-
lensis (35 — 52), obwohl die Werte sehr nahe bei denen von R. guatemalensis liegen. Die Be-
obachtungen dhneln dem oben genannten Beispiel der Kreuzung zwischen dem oberirdischen
Astyanax und dem stark augenreduzierten troglobiontischen Fisch aus der Pachon-Hohle. Al-
lerdings muf3 es sich bei dem gefangenen Hybriden nicht notwendigerweise um einen Vertre-
ter der F;-Generation handeln, es konnte beispielsweise auch eine Riickkreuzung der F;-Ge-
neration mit einem der beiden urspriinglichen Vorfahren sein. Dies ist anhand der vorliegen-

den Informationen nicht zu kléren.

Wenn die statistische Auswertung nur die troglobiontischen Arten mit einschlie3t, zeigt sich,
daBB R. macuspanensis die signifikant groflte Augenreduktion aufweist. Bei sechs von insge-

samt zehn Individuen ist auf beiden Korperseiten kein dunkel gefarbtes Augenrudiment ma-
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kroskopisch sichtbar, und nur bei einem Tier war auf beiden Korperseiten ein Augenrest zu
finden. Die starke Augenreduktion, die sehr langen Barteln (siehe oben: Barteldaten; 2.3.5)
und die Fahigkeit zum Anlegen groBer Fettreserven sind Ausdruck einer fortgeschrittenen An-
passung an den Hohlenlebensraum und deuten ein vergleichsweise hohes phylogenetisches
Alter von R. macuspanensis an. Eine Koevolution des regressiven Merkmals Augenreduktion
und des konstruktiven Merkmals Bartelldnge ist allerdings nicht in allen untersuchten Fallen
erkennbar. So hat R. laluchensis zwar kleine Augenreste, aber die Maxillarbarteln sind kiirzer
als bei allen anderen Hohlenarten. Bei der Ayala-Population erscheinen die Augenreste zwar
etwas grofler als bei den anderen Hohlenarten, mit Ausnahme von R. zongolicensis, dennoch
hat die Ayala-Population signifikant kiirzere Kinnbarteln. Nach der Theorie der neutralen
Mutationen ist die Augenreduktion ein stochastischer ProzeB, bei dem sich negative Mutatio-
nen im Verlauf der Zeit akkumulieren. Bei der Bartellinge als konstruktivem Anpassungs-
merkmal ist dagegen der Selektionsdruck von grofiter Wichtigkeit. Obwohl die Selektion ldn-
gerfristig zu einer Bartelverlingerung fiihrt, spiegeln Unterschiede in der Bartellinge nicht
notwendigerweise nur das phylogenetische Alter von troglobiontischen Rhamdia-Arten wider,
sondern auch voneinander abweichende Lebensbedingungen in den verschiedenen Hohlensy-

stemen.

Beim statistischen Vergleich der Hohlenarten besitzt R. zongolicensis die groBiten Augenru-
dimente, wenn auch die Spannweite der Werte sich mit allen anderen iiberlappt. Die Grofle
des Augenrests von R. zongolicensis ist besonders interessant im Hinblick auf R. reddelli. Die
Habitate beide Arten sind geographisch eng benachbart (ca. 30 km Luftlinie) (Weber, 1996),
und man hat bisher keine geeigneten morphologischen Merkmale zu ihrer Unterscheidung ge-
funden. Die Box-Plots zeigen, dal zwischen beiden Arten nur noch eine geringe Uberlappung
der Werte besteht, wenn man die Extremwerte nicht beachtet. Allerdings mufl man beriick-

sichtigen, daB} fiir die Analyse nur acht Individuen von R. reddelli zur Verfiigung standen.

Bewertung:

Die in dieser Untersuchung verwendeten morphometrischen Daten richten sich nach dem
Standard, den Miller (1984) mit der Beschreibung von R. reddelli, der ersten troglobionti-
schen Rhamdia-Art Mexikos, vorgegeben hat. Diese Art von Mallen sind in der Fischtaxono-
mie allgemein iiblich, und sie erleichtern den direkten Vergleich der Beschreibungen. Bei eng
verwandten Arten, wie den mexikanischen Rhamdia, st6fit man allerdings auf Schwierigkei-
ten, da sich die MeBwerte weitgehend iiberlappen. AuBBerdem mufl man die geringe Zahl der

zur Verfligung stehenden Individuen beriicksichtigen. Die beobachteten Unterschiede der tro-
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globiontischen Rhamdia-Arten zum epigdischen Verwandten R. laticauda sind in erster Linie
auf die troglomorphe Gestalt der Hohlenfische zuriickzufiihren. Durch parallele Evolution in
Anpassung an den Hohlenlebensraum dhneln sich die verschiedenen troglobiontischen Arten
sehr. Nur einige Merkmale stellen aufféllige Besonderheiten der einzelnen Populationen dar,
z. B. die kurzen Maxillarbarteln von R. laluchensis sowie die kurzen Kinnbarteln und der
kurze Kopf der Ayala-Population. Die typische KopfvergroBBerung der Hohlenfische hat mog-
licherweise stark modifizierenden EinfluB3 auf den iiblichen Denominator, die Standardlénge.
Dies stellt die Vergleichbarkeit der als Promille der Standardldange transformierten Daten bei
der Gegeniiberstellung von epigiischen und troglobiontischen Arten in Frage. Insgesamt er-
scheinen diese ,klassischen* Malle als weitgehend ungeeignet zur Unterscheidung der hier

untersuchten Arten.

Moglicherweise ist eine multivariate Analyse anhand von MefBstrecken zwischen weitgehend
feststehenden Bezugspunkten des Korpers (z. B. Hartteile) ohne Einsatz eines Denominators
erfolgversprechender. Jedoch war Silfvergrip (1996) nicht in der Lage mit Hilfe der Haupt-
komponenten-Faktorenanalyse (engl. principal components analysis PCA) und der Kanoni-
schen Diskriminanzanalyse (engl. canonical discriminant analysis CDA) verschiedene Popu-
lationen von R. quelen zu differenzieren. Aber selbst wenn es gelingen sollte, die mexikani-
schen Rhamdia-Arten mit solchen Methoden zu unterscheiden, bleibt es aufgrund der
Troglomorphien schwierig, epigdische mit troglobiontischen Populationen zu vergleichen.
Wirklich geeignete diagnostische Merkmale stellen in einigen Féllen morphologische Struktu-
ren dar, die wahrscheinlich nicht mit der Hohlenanpassung in Zusammenhang stehen, wie z.
B. der charakteristische Pectoralstachel von R. macuspanensis (Weber & Wilkens, 1998).
Unter Einbezug solcher apomorphen Merkmale soll trotz der in einigen Fillen ungeniigenden
morphometrischen Daten der Versuch unternommen werden, einen neuen Bestimmungs-
schliissel flir die bekannten mexikanischen Rhamdia-Arten zu entwerfen. Dafiir werden die
oben erarbeiteten Ergebnisse und Informationen aus der Literatur zusammengetragen und in

Form einer Kurzbeschreibung fiir jede Art dargestellt.

2.4.2. Kurzbeschreibungen

Im folgenden wird eine Ubersicht iiber die Merkmale und Fundorte (siche Abb. 1, 1.4.2) der
untersuchten Rhamdia-Arten bereitgestellt. Charakteristische Unterscheidungsmerkmale wer-

den besonders hervorgehoben. Soweit nicht anders angegeben, sind alle Daten neu erhoben
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worden. Nur in einigen Féllen wurde auf Literaturwerte zuriickgegriffen. Fiir die Bestimmung

der Augendurchmesser wurden die Exemplare aus Tabelle 2 (siehe 2.2.1) verwendet.

Rhamdia laticauda (Heckel in Kner, 1858)

Abb. 12: Rhamdia laticauda, oberirdische Art (aus Wilkens (2001))

Material:
Insgesamt 12 Exemplare: ZMH H7951 (3 Tiere), UMMZ 196674 (9 von 23 Tieren).

Fundort: in beiden Fillen ein Bach (18°52° N, 96°48° W), der zum Rio Metlac fiihrt; nahe der
nordlichen Stadtgrenze von Fortin, Veracruz, Mexiko; ca. 1000 m iiber Meereshohe; der Fluf3

gehort zum Einzugsgebiet des Rio Blanco (Abb. 1; 1.4.2).

Laut Miller (1984) ist R. laticauda auf der zum Atlantik entwéssernden Seite Mittelamerikas
vom Rio Jamapa im mexikanischen Bundesstaat Veracruz bis zum westlichen Honduras ver-
breitet. Auf der zum Pazifik entwidssernden Seite ist die Artengruppe vom mexikanischen
Bundesstaat Oaxaca bis Guatemala durch R. parryi vertreten. Silfvergrip (1996) betrachtet R.
parryi als synonym mit R. laticauda. Seiner Meinung nach ist R. laticauda von Zentralmexiko
bis zum nordlichen Panama verbreitet. Dies wurde durch genetische Studien von Perdices et

al. (2002) bestitigt.
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Meristische Merkmale:

Riickenflossenstrahlen 1/6 (10 Tiere), 1/5 (1 Tier), 2/5 (1 Tier); Analflossenstrahlen 14-16,
Median 15; Brustflossenstrahlen 1/7-9, Median 1/8; Bauchflossenstrahlen 1/5, (1 Tier mit 1/4
links); Schwanzflossenstrahlen 2-4/6-7/8-9/3-5, Median 2/7/8/4

Kiemenreusendornen: (nur bei 9 Tieren bestimmt) 2-4/7-9, Median 3/9

Freie Wirbel: 37-40, Median 39

Tab. 25: Morphometrische Daten von R. laticauda (n = 12) in Promille der Standard-

linge (s = Standardabweichung).

Merkmal Spannweite Mittel s

Standardlange (mm) 75,7-162,0 123,2 24,0
Préadorsallange 307 - 342 325,3 10,8
Praanalldnge 640 - 669 655,2 10,2
Analisbeginn bis Caudalisbasis 329 - 368 346,8 12,8
Schwanzstielldnge 181 - 221 203,5 10,7
SchwanzstielhGhe 110 - 151 134,4 12,4
Korperhdhe 184 - 225 205,4 12,9
Kopflénge 197 - 239 219,8 10,3
Kopfbreite 179 - 202 188,2 6,9
Maulbreite 88 - 100 94,2 3,3
Maxillarbartellange 279 - 489 329,9 54,8
Lange der duleren Kinnbarteln 141 - 229 164,8 22,7
Lange der inneren Kinnbarteln 72-116 94,0 10,4
Fettflossenldnge 241 - 315 275,8 21,9
Fettflossenhohe 24 - 39 32,3 4,0
Lange der Afterflossenbasis 134 - 156 144,3 8,4
Brustflossenlidnge 137 - 165 145,3 9.4
Lénge des Brustflossenstachels 61 - 96 80,7 8,4
Augendurchmesser 29- 42 36,7 2.8

Unterscheidungsmerkmale:

R. laticauda unterscheidet sich von der anderen oberirdischen Art Mexikos R. guatemalensis

(Giinther, 1864) durch die Kombination folgender Merkmale:

Nur der posteriore Rand des Pectoralstachels mit regelmiBig angeordneten, kréftigen Serrae,
der anteriore Rand glatt (Abb. 13) vs. posteriorer Rand des Pectoralstachels mit unregelmifig
angeordneten, relativ schwachen Serrae; der anteriore Rand mit Serrae, die zur Stachelspitze
an Grofle zunehmen (Abb. 14). Occipitalproze3 kurz, erreicht nur die Halfte der Strecke zwi-
schen Hinterhaupt und Dorsalisbeginn vs. Occipitalproze3 lang, erstreckt sich meist iiber

mehr als die Hélfte der Strecke zwischen Hinterhaupt und Dorsalisbasis. Maxillarbarteln kurz,
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reichen meist nur bis zur Mitte der Dorsalisbasis zuriick vs. Maxillarbarteln lang, reichen zu-

rlick bis iiber den Beginn der Fettflosse hinaus.

S - ==

Abb. 13: Auswahl von Pectoralstacheln Abb. 14: Auswahl von Pectoralstacheln
von R. laticauda. Vorderer Rand (oben) glatt. von R. guatemalensis. Vorderer Rand (oben)
Hinterer Rand mit kriftigen Serrae. gezihnelt. Hinterer Rand mit kleinen, unre-

gelmiifligen Serrae.

R. laticauda unterscheidet sich von den troglobiontischen Rhamdia-Arten Mexikos durch die

Kombination folgender Merkmale (die Spannweiten umfassen alle Hohlenarten zusammen):

Dunkle Koérperpigmentierung vs. Korperpigmentierung mehr oder weniger reduziert, schmut-
zig-weille Farbung. Augen voll entwickelt vs. Augen mehr oder weniger reduziert, hdufig im
Kopfgewebe versunken (29 — 42 vs. 0 — 32). Barteln kurz (Maxillarbarteln 279 — 489 vs. 270
— 754; duflere Kinnbarteln 141 — 229 vs. 159 — 337; innere Kinnbarteln 72 — 116 vs. 90 —
190). Kopf klein (Kopfldnge 197 — 239 vs. 216 — 282; Maulbreite 88 — 100 vs. 82 - 127). Fett-
flosse kurz (241 — 315 vs. 238 — 397). Brustflossen kurz (Brustflossenldnge 137 — 165 vs. 125
— 190; Pectoralstachellinge 61 — 96 vs. 65 — 117). Anzahl gefdcherter Weichstrahlen der

Brustflosse maximal 9 vs. 10 — 11.
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Rhamdia reddelli Miller, 1984

Abb. 15: Rhamdia reddelli (aus Miller (1984))

Material:
Insgesamt 8 Exemplare, nicht inventarisiert.

Fundort: Cueva del Nacimiento del Rio San Antonio (locus typicus), ca. 9 km siidwestlich
von Acatlan, Oaxaca, Mexiko; ca. 100 m tiber Meereshohe. Genaue Koordinaten sind nicht

bekannt. Der Rio San Antonio gehort zum Einzugsgebiet des Rio Tonto (Abb. 1; 1.4.2).

Der zugéngliche Teil des Hauptarms der Hohle hat ein gleichmiBiges Gefille und erstreckt
sich iiber ca. 500 m mit einer Breite von 10 — 30 m und einer Hohe von 11 m. Der Hohlen-
bach entspringt aus einem Becken am Fufle eines Deckeneinbruchs. In der Trockenzeit ist der
Bach nur ca. 0,5 m breit mit etwa 10 cm Tiefe und flieft mit schneller Stromung iiber den
vorwiegend lehmig-sandigen Hohlenboden (Wilkens et al., 1991). Nach ca. 130 m gibt es ein
zweites Becken. Nach weiteren 190 m verschwindet der Bach in einer unzugénglichen tiefe-
ren Passage. Mit Ausnahme eines kurzen Teilstlicks bleibt der Bach unsichtbar, bis er am
Hoéhlenzugang aus den Spalten im Schutt eines Einbruchs als Rio San Antonio zutage tritt.
Nach ergiebigen Regenfillen steigt das Wasser in der Hohle stark an und erhilt Zulauf aus
mehreren Seitenarmen. Dann kann die Hohle zumindest in einigen Bereichen bis zur Hohlen-
decke mit Wasser gefiillt sein. Im Februar 1988 betrug die Wassertemperatur 22°C (Wilkens
etal., 1991).

Die San Antonio Hohle hat eine reiche aquatische und terrestrische Fauna, z. B. vier Crusta-
ceen-Arten, Muscheln, terrestrische Asseln, TausendfiiBler, Spinnen und Weberknechte. Auch

Fledermause sind beobachtet worden.
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Exemplare von R. reddelli sind vorwiegend in den beiden Becken und in langsam flieBenden

Bereichen des Hohlenbachs zu finden.

Im folgenden sind auch die Daten der 12 Typen aus der Beschreibung von R. reddelli angege-
ben (rechte Spalte der Tabelle 26) (Miller, 1984).

Meristische Merkmale:

Riickenflossenstrahlen 1/6; Analflossenstrahlen 13-16 (13-14 nach Miller), Median 15; Brust-
flossenstrahlen 1/8-11 (1/10-11 nach Miller), Median 1/10; Bauchflossenstrahlen 1/5;
Schwanzflossenstrahlen 2-4/7-8/8-9/4-6, Median 3/7/8/5

Kiemenreusendornen 2-3/8-12 (3-4/8-12 nach Miller), Median 3/10

Freie Wirbel: 37-39, Median 38

Tab. 26: Morphometrische Daten von R. reddelli (n = 8) in Promille der Standardlinge (s = Stan-
dardabweichung). In der rechten Spalte sind die Daten aus der Artbeschreibung (Miller, 1984)
angegeben (n = 12).

Merkmal Spannweite Mittel J Spannweite Mittel
Standardldnge (mm) 57,9 - 95,8 68,3 13,1 50,3 -98,5 76,8
Pradorsalldnge 358 - 383 3659 8,6 366 - 414 385
Praanallénge 662 - 689 680,6 9,2 640 - 707 675
Analisbeginn bis Caudalisbasis 315-342 325,6 9,3 300 - 356 335
Schwanzstielldnge 173 - 200 184,6 7,9 163 - 206 186
Schwanzstielhohe 88-112 101,3 7,7 99 - 130 119
Korperhohe 154 - 203 177,1 14,9 163 -234 194
Kopflinge 253-282 263,3 9,2 278 - 310 295
Kopfbreite 168 - 199 191,0 9,7 138 -171 155
Maulbreite 111-119 114,3 2,7 127 - 151 142
Maxillarbartellange 431 -59%4 515,1 49,3 337-516 466
Linge der dufleren Kinnbarteln 229 -275 246,8 16,0 175 - 287 229
Lénge der inneren Kinnbarteln 127 - 143 1359 7,7 104 - 161 127
Fettflossenldnge 296 - 345 318.8 14,8 337 -417 377
Fettflossenh6he 28 - 44 35,8 5,3 29- 49 42
Lange der Afterflossenbasis 133 - 142 138,6 3,5 131-158 145
Brustflossenldnge 158 - 177 170,4 6,3 157 - 191 103
Lange des Brustflossenstachels 93 - 106 100,1 5,1 91 - 121 223
Augenrudimentdurchmesser 6,2-184 10,1 3,6

Unterscheidungsmerkmale:

Von der oberirdischen Art R. guatemalensis unterscheidet sich R. reddelli als Mitglied der R.
laticauda-Artengruppe durch die Zahnelung des Pectoralstachels (Abb. 16) und den kurzen
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OccipitalprozeB3 (sieche Kurzbeschreibung R. laticauda), jedoch nicht in der Maxillarbartel-
linge. Vom epigédischen Verwandten R. laticauda unterscheidet sich R. reddelli in den typi-

schen Hohlenfischmerkmalen (siche Kurzbeschreibung R. laticauda).

S
OO~

Abb. 16: Pectoralstachel von R. reddelli

R. reddelli unterscheidet sich von den anderen troglobiontischen Rhamdia-Arten in folgenden

Merkmalen:

Von R. macuspanensis durch die Merkmalskombination von kiirzeren Barteln (Maxillarbar-
teln 431 — 594 vs. 418 — 754; dullere Kinnbarteln 229 — 275 vs. 195 — 337; innere Kinnbarteln
127 — 143 vs. 143 — 190); groBBerem Augenrudimentdurchmesser (6,2 — 18,4 vs. 0,0 — 4,4);

einspitzigen Serrae am Pectoralstachel.
Von R. laluchensis durch lingere Maxillarbarteln (431 — 594 vs. 392 — 473).

Von der Ayala-Population durch die Kombination von ldngeren Kinnbarteln (duBere Kinn-
barteln 229 — 275 vs. 159 — 234; innere Kinnbarteln 127 — 143 vs. 90 — 129); groBerem Kopf
(Kopflange 253 — 282 vs. 216 - 250; Maulbreite 111 — 119 vs. 82 - 113); kleinerer Fettflosse
(Fettflossenlédnge 296 — 345 vs. 324 — 397; Fettflossenhohe 28 — 44 vs. 39 — 60); lingerer

Brustflossen (158 — 177 vs. 152 — 171); nicht kreuzférmig verschmolzener Coronalporen.
Von R. zongolicensis durch die kleineren Augenrudimente (6,2 — 18,4 vs. 3,4 — 31,8).

Die Anzahl der Reusendornen auf dem unteren Ast des ersten Kiemenbogens kann bei R. red-
delli hohere Maximalwerte als bei allen anderen untersuchten Arten aufweisen (8 — 12 vs. 7 —

9).

Die meisten neu ermittelten Werte entsprechen weitgehend den Werten aus der Artbeschrei-
bung von R. reddelli (Miller, 1984). Es gibt jedoch auffillige Diskrepanzen. So ist die von
Miller festgestellte Kopfldnge und die Maulbreite deutlich hoher, wihrend die Kopfbreite ge-
ringer ausfillt. Bei den Werten fiir die Fettflossenlinge gibt es kaum Uberlappung, die Adi-
posa ist nach der Artbeschreibung viel ldnger. Die Typenserie stand fiir eine Untersuchung
nicht zur Verfligung, deshalb bleiben diese Differenzen hier ungekléart. Moglicherweise spie-

len subjektive Unterschiede in den MeBBmethoden eine Rolle.
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Rhamdia zongolicensis Wilkens, 1993

Abb. 17: Rhamdia zongolicensis (aus Wilkens (1993))

Material:

Insgesamt 19 Exemplare: ZMH 8249 (Holotyp), ZMH 8250 (3 Paratypen), 15 Exemplare
nicht inventarisiert. Fiir die Bestimmung der Augenrudimentdurchmesser wurden die

Typusexemplare nicht herangezogen.

Fundort: Cueva del Ostoc oder Cueva del Tunel (locus typicus), an der unbefestigten Stral3e
von Comalapa nach Tezonapa, ca. 2 bis 4 km nordwestlich des Nacimiento del Rio Tonto
(Robertson, 1983a), Sierra de Zongolica, Veracruz, Mexiko, ca. 250 m iiber Meereshohe

(Abb. 1). Genaue Koordinaten sind nicht bekannt.

Der zugdngliche Teil der Hohle ist etwa 160 m lang, bis zu 15 m breit und bis zu 5 m hoch
(Robertson, 1983b). Es gibt keine Verbindung zu einem stindigen Oberflaichengewisser. In
der Trockenzeit sind nur drei groBere Becken von etwa 1 m Tiefe vorhanden. Nach starkem
Regen wird die Hohle wahrscheinlich durch ansteigendes Wasser aus dem Untergrund weit-
gehend gefiillt. Aber auch vom Eingang her stromt anscheinend Wasser ein, dies wiirde die
grofle Menge organischer Substanz (z. B. Holzreste) im ersten Becken erkldren. Im Dezember
1981 betrug die Wassertemperatur 19,5°C im ersten Becken und 21°C im hinteren Becken

(Robertson, 1983b).

In der Cueva del Ostoc wurde neben R. zongolicensis keine weitere aquatische Fauna gefun-
den. Das ist wahrscheinlich die Erkldrung fiir die starke Auszehrung durch Hunger, die bisher
bei allen Wildfangen beobachtet wurde (Wilkens, 1993). Nahrung steht wahrscheinlich nur
nach Hochwassern zur Verfiigung. Die terrestrische Fauna besteht aus Asseln, Tausendfii3-

lern, Diplura, Diptera, Spinnen und Grillen (Robertson, 1983b).
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Meristische Merkmale:

Riickenflossenstrahlen 1/6; Analflossenstrahlen 14—17, Median 15; Brustflossenstrahlen 1/9—
10, Median 1/9; Bauchflossenstrahlen 1/5, (1 Tier mit nur 2 ungeteilten Weichstrahlen
rechts); Schwanzflossenstrahlen 2-4/6-7/8-10/3-5, Median 3/7/8/5

Kiemenreusendornen: (nur bei 13 Tieren bestimmt) 2-3/7-8, Median 3/8

Freie Wirbel: 36-40, Median 39

Tab. 27: Morphometrische Daten von R. zongolicensis (n = 19) in Promille der Standardlinge (s =

Standardabweichung).

Merkmal Spannweite Mittel S
Standardldnge (mm) 49,6 - 97,0 68,7 12,8
Pradorsalldnge 338 - 397 372,1 16,0
Praanallénge 651 - 708 681,1 17,5
Analisbeginn bis Caudalisbasis 305 - 357 3247 15,1
Schwanzstielldnge 155-210 180,4 12,3
Schwanzstielhohe 68 - 125 103,9 11,8
Korperhohe 112 - 205 163,8 24,2
Kopflénge 231-277 260,9 12,8
Kopfbreite 167 - 223 199,5 14,6
Maulbreite 90 - 122 109,7 6,9
Maxillarbartellange 466 - 612 534,2 40,9
Linge der dufleren Kinnbarteln 177 - 266 2355 20,8
Lénge der inneren Kinnbarteln 100 - 145 126,5 12,1
Fettflossenldnge 268 - 340 302,7 23,7
FettflossenhGhe 24 - 52 41,3 7,1
Lange der Afterflossenbasis 128 - 165 143.4 10,7
Brustflossenldnge 154 - 185 170,9 7,5
Lange des Brustflossenstachels 82-115 102,2 7,6
Augenrudimentdurchmesser 3,4-318 21,3 5,9

Unterscheidungsmerkmale:

Von der oberirdischen Art R. guatemalensis unterscheidet sich R. zongolicensis als Mitglied
der R. laticauda-Artengruppe durch die Zéhnelung des Pectoralstachels (Abb. 18) und den
kurzen Occipitalprozef3 (siche Kurzbeschreibung R. laticauda), jedoch nicht in der Maxillar-
bartellange. Vom epigdischen Verwandten R. /aticauda unterscheidet sich R. zongolicensis in

den typischen Hohlenfischmerkmalen (siehe Kurzbeschreibung R. laticauda).
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Reas

Abb. 18: Pectoralstachel von R. zongolicensis

R. zongolicensis unterscheidet sich von den anderen troglobiontischen Rhamdia-Arten in fol-

genden Merkmalen:

Von R. macuspanensis durch die Merkmalskombination von kiirzeren Barteln (Maxillarbar-
teln 466 — 612 vs. 418 — 754; dullere Kinnbarteln 177 — 266 vs. 195 — 337; innere Kinnbarteln
100 — 145 vs. 143 — 190); langerer Afterflosse (128 — 165 vs. 88 — 147); grofBerem Augenru-

dimentdurchmesser (3,4 — 31,8 vs. 0,0 — 4,4); einspitzigen Serraec am Pectoralstachel.

Von R. laluchensis durch lingere Maxillarbarteln (466 — 612 vs. 392 — 473); langerer After-
flosse (128 — 165 vs. 116 — 142); groBerem Augenrestdurchmesser (3,4 — 31,8 vs. 3,0 — 15,6).

Von der Ayala-Population durch die Kombination von ldngeren Kinnbarteln (duBere Kinn-
barteln 177 — 266 vs. 159 — 234; innere Kinnbarteln 100 — 145 vs. 90 — 129); groBBerem Kopf
(Kopflange 231 — 277 vs. 216 - 250; Maulbreite 90 — 122 vs. 82 - 113); kleinerer Fettflosse
(Fettflossenldnge 268 — 340 vs. 324 — 397; Fettflossenhohe 24 — 52 vs. 39 — 60); ldngerer
Brustflossen (154 — 185 vs. 152 — 171); ldngerer Afterflosse (128 — 165 vs. 113 — 150); groBe-
rem Augenrudimentdurchmesser (3,4 — 31,8 vs. 4,7 — 21,1); nicht kreuzférmig verschmolze-

nen Coronalporen.

Von R. reddelli durch die groBeren Augenrudimente (3,4 — 31,8 vs. 6,2 — 18,4). Die Anzahl
der Kiemenreusendornen auf dem unteren Ast des ersten Kiemenbogens kann geringer sein (7

—8vs. 8-12).
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Rhamdia laluchensis Weber, Allegrucci & Sbordoni, 2003

Abb. 19: Rhamdia laluchensis (aus Weber et al., 2003))

Material:

Insgesamt 10 Exemplare: ZMH 9373 (Holotyp), ZMH 9374 (4 Paratypen), BMNH
1982.10.27:1-5 (5 Paratypen).

Fundort: Sistema de La Lucha (locus typicus), Eingang zum Hohlensystem (17°03'40''N,
93°53'23"W) ungefdhr 5 km siidwestlich des Dorfes Aguablanca am Ostufer des Malpaso

Stausees (Presa Nezahualcoyotl), Municipio Ocozocoautla, Chiapas, Mexiko, ca. 360 m iiber

Meereshohe (Abb. 1).

Der zugéngliche Teil der Hohle ist etwa 1300 m lang, nach 650 m unterbrochen durch eine
groBBe Doline (span. Sotano) von 250 m Durchmesser und 200 m Tiefe (Gambari &Topani,
1986; Sbordoni et al., 1986). In der Trockenzeit wird das System von einem schmalen Bach
durchflossen, der in einem Becken am Ende des oberen Hohlenteils entspringt. Er flieB3t {iber
vorwiegend sandig-schlammigen Grund und unter dem Nordrand des Sotano entlang in den
unteren Teil des Systems hinein. Dort befindet sich ein ca. 140 m langes zweites Becken. An-
schlieBend verschwindet der Wasserlauf im Untergrund und tritt erst auBerhalb der Hohle
wieder zutage. Der untere Hohlenteil ist ca. 25 m breit und 20 m hoch, doch der Teil oberhalb
des Sotano ist zu einer groflen Halle von bis zu 70 m Breite und 60 m Hohe erweitert. Das
Wasser hat dort enorme sandig-schlammige Diinen von bis zu 45 m Hohe geformt. Diese Dii-
nen und das Vorhandensein von Treibholz hoch in den Wénden der Hohle und des Sotano
zeigen, daB3 der Wasserspiegel nach ergiebigen Regenfillen dramatisch ansteigen kann. Im

April 1986 betrug die Wassertemperatur in der Hohle 19°C (Sbordoni et al., 1987).

Das La Lucha-Hohlensystem hat eine reiche aquatische und terrestrische Fauna (Sbordoni et

al., 1986, 1987). Neben Exemplaren von R. laluchensis, die vor allem in den beiden Becken
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zahlreich vertreten sind, gibt es zwei Arten von Decapoda. Die Insektenfauna wird von Ne-

matocera und Carabidae beherrscht. Fledermiuse sind nicht dokumentiert.

Meristische Merkmale:

Riickenflossenstrahlen 1/6; Analflossenstrahlen 13-16, Median 14-15; Brustflossenstrahlen
1/10; Bauchflossenstrahlen 1/5, (1 Tier mit 1/4 an beiden Korperseiten); Schwanzflossen-

strahlen 2-4/7/8/4-6, Median 3/7/8/5
Kiemenreusendornen: (nur bei 7 Tieren bestimmt) 2-3/8-9, Median 2/8

Freie Wirbel: 38-39, Median 39

Tab. 28: Morphometrische Daten von R. laluchensis (n = 10) in Promille der Standardléinge (s =

Standardabweichung).

Merkmal Spannweite Mittel s
Standardlange (mm) 60,2 -119,5 81,6 20,8
Pradorsallédnge 351 - 389 365,3 11,9
Praanalldnge 650 - 706 677,4 14,5
Analisbeginn bis Caudalisbasis 294 - 335 318,7 12,7
Schwanzstielldnge 177 - 206 189,3 9,8
Schwanzstielhdhe 93 -122 106,6 8,9
Korperhohe 166 -.227 187,2 19,1
Kopflinge 246 - 271 2580 8,1
Kopfbreite 184 -219 204,2 13,2
Maulbreite 101 - 127 112,3 10,1
Maxillarbartelldnge 392 -473 434.4 24,7
Lénge der duBeren Kinnbarteln 204 - 261 236,6 18,5
Lange der inneren Kinnbarteln 112 - 144 132,3 10,0
Fettflossenldnge 269 - 318 296,3 13,6
FettflossenhGhe 24 - 43 33,4 5,4
Lange der Afterflossenbasis 116 - 142 129,8 8,3
Brustflossenlidnge 144 - 175 164,3 9,8
Linge des Brustflossenstachels 84 - 101 95,6 5,4
Augenrudimentdurchmesser 3,0-15,6 8,5 4,2

Unterscheidungsmerkmale:

Von der oberirdischen Art R. guatemalensis unterscheidet sich R. laluchensis als Mitglied der
R. laticauda-Artengruppe durch die Zéhnelung des Pectoralstachels (Abb. 20) und den kurzen
Occipitalproze3 (siche Kurzbeschreibung R. laticauda), jedoch nicht in der Maxillarbartel-
lange. Vom epigdischen Verwandten R. laticauda unterscheidet sich R. laluchensis in den ty-

pischen Hohlenfischmerkmalen (siehe Kurzbeschreibung R. laticauda).
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Abb. 20: Pectoralstachel von R. laluchensis

R. laluchensis unterscheidet sich von den anderen troglobiontischen Rhamdia-Arten in fol-

genden Merkmalen:

Von R. macuspanensis durch die Merkmalskombination von kiirzeren Barteln (Maxillarbar-
teln 392 — 473 vs. 418 — 754; dullere Kinnbarteln 204 — 261 vs. 195 — 337; innere Kinnbarteln
112 — 144 vs. 143 — 190); groBerem Augenrudimentdurchmesser (3,0 — 15,6 vs. 0,0 — 4,4);

einspitzigen Serrae am Pectoralstachel.

Von der Ayala-Population durch die Kombination von kiirzeren Maxillarbarteln (392 — 473
vs. 270 — 578); lingeren Kinnbarteln (dulere Kinnbarteln 204 — 261 vs. 159 — 234; innere
Kinnbarteln 112 — 144 vs. 90 — 129); groBBerem Kopf (Kopflinge 246 — 271 vs. 216 - 250;
Maulbreite 101 — 127 vs. 82 - 113); kleinerer Fettflosse (Fettflossenldnge 269 - 318 vs. 324 —
397; Fettflossenhohe 24 — 43 vs. 39 — 60); ldngerer Brustflossen (144 - 175 vs. 152 — 171);

nicht kreuzformig verschmolzenen Coronalporen.
Von R. reddelli durch kiirzere Maxillarbarteln (392 — 473 vs. 431 — 594).

Von R. zongolicensis durch kiirzere Maxillarbarteln (392 — 473 vs. 466 — 612); kiirzerer Af-
terflossenbasis (116 — 142 vs. 128 — 165); geringeren Augenrestdurchmesser (3,0 — 15,6 vs.
3,4-31,8).

Insgesamt erweisen sich die signifikant kiirzeren Maxillarbarteln als diagnostisches Merkmal

dieser Art (Weber et al., 2003).
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Rhamdia macuspanensis Weber & Wilkens, 1998

Abb. 21: Rhamdia macuspanensis (aus Weber & Wilkens (1998))

Material:

Insgesamt 14 Exemplare: ZMH 8874 (Holotyp), ZMH 8875 (1 Paratyp), ZMH 8876 (8 Para-
typen), 4 Exemplare nicht inventarisiert. Fiir die Bestimmung der Augenrudimentdurchmesser

wurden nur 10 Exemplare herangezogen (siche Tabelle in 2.2.1.)

Dazu ein Exemplar mit dem Habitus eines Oberflachenfisches, d. h. dunkel pigmentiert und

mit entwickelten Augen.

Fundort: Grutas de Agua Blanca (locus typicus) (17°37°15,5“N, 92°28°22,6“W), Balneario de
Agua Blanca bei km 64,9 der Carretera Federal (Bundesstralle) 186 von Villahermosa nach
Chetumal, ca. 20 km siiddstlich von Macuspana, Tabasco, Mexiko (Abb. 1).

Der zugingliche Teil der Hohle besteht aus einem rechten und einem linken Arm (Weber &
Wilkens, 1998). In der Trockenzeit entspringt ein Bach aus dem linken Arm, der liber mehrere
kleine Kaskaden zu Tal flieft. Im Eingangsbereich herrscht eine schnelle Stromung iiber kie-
sigen Grund vor, doch tiefer im Inneren des linken Hohlenarms gibt es mehrere ruhige
Bec??ken von manchmal mehr als 1 m Tiefe und vorwiegend felsigem Grund. Dieser Teil des
Hohlensystems ist ca. 200 m lang. Der rechte Hohlenarm ist kurz nach dem Eingang durch
einen Deckeneinbruch weitgehend versperrt. Nach dem Uberklettern der Felsen erreicht man

ein grofleres Becken, in das ein kleiner, schnell flieBender Bach von rechts einmiindet.

Das Fehlen von organischen Bruchstiicken sowie groferer Schlamm- und Sandablagerungen
deutet auf starke Stromung bei Hochwasser hin. Deutliche Wasserstandsschwankungen kon-
nen wahrscheinlich sehr kurzfristig auftreten. Im April 1997 konnte z. B. ein Absinken des

Wasserspiegels um 20 — 30 cm von einem Tag zum néchsten beobachtet werden. Die Was-
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sertemperatur betrug 22°C. Exemplare von R. macuspanensis wurden in den Becken beider
Hohlenarme gefangen. Wahrscheinlich besteht eine direkte Verbindung zwischen dem
Becken des rechten und dem Wasserlauf des linken Hohlenarmes. Alle Exemplare sind sehr
gut erndhrt. Rontgenaufnahmen der Fische zeigten, dal} sieben Individuen kleine Schnecken
gefressen hatten. Als aquatische Begleitfauna sind nur zwei grofle Krebse mit epigdischem
Habitus gefunden worden. Im rechten Hohlenarm gab es eine dichte Wolke kleiner Diptera in
der Luft. Auch Flederméuse sind in beiden Hohlenarmen beobachtet worden. Im Becken des
rechten Hohlenarms wurde ein groBes (17,1 cm SL) und gut gendhrtes Rhamdia-Exemplar mit
epigdischem Habitus (d. h. dunkel pigmentiert und mit entwickelten Augen) gefangen. Auf-
grund der langen Maxillarbarteln und der anterioren Bezahnung der Pectoralstachel wurde es
zunichst als Vertreter von R. guatemalensis betrachtet (Weber & Wilkens, 1998). Der ver-
héltnisméBig kleine Augendurchmesser und die spezielle Form der Pectoralstacheln lieBen
jedoch den Verdacht aufkommen, es konne sich um einen Hybriden von R. macuspanensis

mit einem epigédischen Gattungvertreter handeln.

Meristische Merkmale:

Riickenflossenstrahlen 1/6 (ein Tier mit 1/7); Analflossenstrahlen 13-16, Median 14; Brust-
flossenstrahlen 1/8—10, Median 1/9; Bauchflossenstrahlen 1/5 (1 Tier mit 1/6 an jeder Kdrper-
seite); Schwanzflossenstrahlen 2-3/7/7-11/2-5, Median 2-3/7/8/4

Kiemenreusendornen: (nur bei 3 Tieren bestimmt) 2-3/8-9, Median 3/8

Freie Wirbel: 36-38, Median 37

Meristische Merkmale des Exemplars mit epigdischem Habitus (mutmaBlicher Hybrid):

Riickenflossenstrahlen 1/6; Analflossenstrahlen 1/6; Brustflossenstrahlen 1/9; Bauchflossen-

strahlen 1/5; Schwanzflossenstrahlen 2/7/8/3
Kiemenreusendornen: 2/8

Freie Wirbel: 38
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Tab. 29: Morphometrische Daten von R. macuspanensis (n = 14) und des mutmafllichen Hybrids

aus den Grutas de Agua Blanca (n = 1) in Promille der Standardliinge (s = Standardabweichung).

Merkmal Spannweite Mittel S Hybrid (?)
Standardldnge (mm) 48.4 - 138,0 114,1 24.8 171,0
Pradorsalldnge 322 -393 361,6 19,9 337
Praanallénge 657 -715 6874 14,4 673
Analisbeginn bis Caudalisbasis 299 - 352 3154 14,8 311
Schwanzstielldnge 159 - 202 180,1 14,4 174
Schwanzstielhohe 102 - 142 121,6 11,5 112
Korperhohe 148 - 226 199,0 20,9 211
Kopflinge 186 - 271 242.8 22,8 239
Kopfbreite 172-219 195,2 12,7 214
Maulbreite 91 -123 107,4 9,0 109
Maxillarbartellange 418 - 754 611,3 83,5 699 /692
Linge der dufleren Kinnbarteln 195 - 337 2859 36,3 299 /316
Lénge der inneren Kinnbarteln 143 - 190 159,4 14,1 162 /176
Fettflossenldnge 238 - 359 3249 32,4 346
FettflossenhGhe 36- 68 48,9 9,0 46
Lange der Afterflossenbasis 88 - 147 129,1 15,7 147
Brustflossenldnge 161 - 190 172,1 8,8 167 / abgetrennt
Lange des Brustflossenstachels 79 - 117 99,6 12,0 112 / abgetrennt
Augenrudimentdurchmesser 0,0-44 0,5 1,1 32/30

Unterscheidungsmerkmale:

Von der oberirdischen Art R. guatemalensis unterscheidet sich R. macuspanensis als Mitglied
der R. laticauda-Artengruppe durch die Zihnelung des Pectoralstachels und den kurzen Occi-
pitalprozeB3 (sieche Kurzbeschreibung R. laticauda), jedoch nicht in der Maxillarbartelldnge.
Vom epigdischen Verwandten R. laticauda unterscheidet sich R. macuspanensis in den typi-
schen Hohlenfischmerkmalen (siehe Kurzbeschreibung R. laticauda). Ein charakteristisches
Merkmal dieser Art ist die besondere Ausbildung der Pectoralstachel mit zwei- oder dreispit-

zigen Serrae (Abb. 22).

N T T

Abb. 22: Pectoralstachel von R. macuspanensis mit zwei-
bis dreispitzigen Serrae am hinteren Rand (unten).

R. macuspanensis unterscheidet sich von den anderen troglobiontischen Rhamdia-Arten in

folgenden Merkmalen (die Spannweiten umfassen alle Héhlenarten zusammen):
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Sehr lange Barteln (Maxillarbarteln 418 — 754 vs. 270 — 612; duflere Kinnbarteln 195 — 337
vs. 159 — 275; innere Kinnbarteln 143 — 190 vs. 90 — 145); sehr kleines Augenrudiment (0,0 —
4,4vs.3,0-31,8).

Von der Ayala-Population auBerdem durch den gréferen Kopf (Kopflainge 186 — 271 vs. 216
— 250; Maulbreite 91 — 123 vs. 82 - 113); langeren Brustflossen (161 — 190 vs. 152 — 171);

den nicht kreuzfoérmig verschmolzenen Coronalporen.
Von R. zongolicensis auBerdem durch die kiirzere Analisbasis (88 — 147 vs. 128 — 165).

R. macuspanensis hat eine grof3e Fettflosse (Fettflossenldnge 238 — 359; Fettflossenhdhe 36 —
68), intermedidr zwischen der Ayala-Population (Fettflossenldange 324 — 397; Fettflossenhdhe
39 — 60) und den anderen Hohlenarten (Fettflossenldnge 268 — 345; Fettflossenhdhe 24 — 52).

Die meristischen und morphometrischen Daten des mutmalBlichen Hybrids decken sich voll
mit den Spannweiten von R. macuspanensis, mit Ausnahme des Augendurchmessers. Die ein-
zigen bisher gefundenen morphologischen Unterschiede sind demnach lediglich die dunkle
Korperfarbung, der groBe Augendurchmesser und die Form des Pectoralstachels. Letzterer ist
bei diesem Individuum intermediér zwischen R. macuspanensis (Abb. 23) und der oberirdi-
schen Art R. guatemalensis (Abb. 14). Der Hinterrand des Brustflossenstachels (Abb. 24) ist
mit unregelmiBigen Serrae besetzt, wie es fiir R. guatemalensis typisch ist, jedoch sind die
Serrae deutlich grofer und oft mehrspitzig, wie bei einem Stachel von R. macuspanensis. Der
Vorderrand hat an der Stachelspitze mehrere schwache Serrae. Wie erwihnt ist eine Zéhne-
lung des anterioren Stachelrands ist ein charakteristisches Merkmal fiir R. guatemalensis. Bei
R. macuspanensis ist der Rand glatt. Ahnliche intermedifire Stacheln kann man auch bei den
Laborkreuzungen zwischen R. guatemalensis und mit R. zongolicensis finden (Abb.25). Sie
haben die kréftige Zahnelung am Hinterrand wie R. zongolicensis (Abb. 18) und eine schwa-
che Zihnelung am Vorderrand. Die Kreuzung von R. laticauda mit R. zongolicensis hat einen
glatten Vorderrand. Dies war zu erwarten, da beide Arten zur R. laticauda-Artengruppe geho-

ren.
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Abb. 23 (= Abb. 22): Pectoralstachel von R.
macuspanensis mit mehrspitzigen Serrae am
hinteren Rand (unten).

Abb. 25: Auswahl von Pectoralstacheln von der
Laborkreuzung R. zongolicensis X R. guatema-
lensis mit unregelmifigen Serrae am hinteren
Rand (unten) und schwacher Zihnelung im
distalen Bereich des Vorderrands.
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Abb. 24: Beide Pectoralstachel des mutmaflichen
Hybriden R. macuspanensis x R. guatemalensis mit
mehrspitzigen, unregelmifligen Serrae am hinteren
Rand (unten) und schwacher Zihnelung im distalen
Bereich des vorderen Randes.

Abb. 26: Pectoralstachel der Laborkreuzung
R. zongolicensis x R. laticauda mit kriftigen Serrae
am hinteren Rand (unten) und glattem Vorderrand.
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Rhamdia spec. aus der Ayala-Hohle

Abb. 27: Rhamdia spec. aus der Ayala-Hohle

Material;

Insgesamt 40 Exemplare: TNHC 18: 13895 (40 von 82). Zur Bestimmung der Augenrudi-

mentdurchmesser wurde nur eine Auswahl von 15 Individuen herangezogen.

Fundort: Cueva de Plan de Ayala (15°56°45“N, 92°04°12“W), Ejido Plan de Ayala, La Trini-
taria, stidostlich von Comitan, Chiapas, Mexiko, ca. 700 m liber Meereshohe (Abb. 1, 1.4.2).

Wabhrscheinlich gehort die Hohle zum Grijalva-Einzugsgebiet.

Uber diese Hohle ist nicht allzuviel bekannt (Sbordoni, pers. Mittl.). Es handelt sich um eine
mittelgroBe Hohle mit einem ungefdhr 1000 m langen zuginglichen Bereich. Die ersten 100
m sind ein trockener sanfter Abhang, der in einem Becken von 4 m Durchmesser und etwa 1
m Wassertiefe endet. Dieses Becken wird von zahlreichen Rhamdia bewohnt. Im weiteren
Verlauf der Hohle befindet sich ein Wasserlauf mit einigen kleinen Kaskaden. Es sind keine
Oberfldchengewdsser in unmittelbarer Ndhe der Hohle bekannt. Die nichste FluBquelle ist ca.
20 km entfernt (Mosier, 1984). Es liegen keine Berichte iiber die weitere Fauna der Ayala-

Hohle vor. Die gesammelten Exemplare zeigen jedoch keine Anzeichen von Untererndhrung.

Riickenflossenstrahlen 1/6 (3 Tiere mit 1/5); Analflossenstrahlen 13-17, Median 15; Brust-
flossenstrahlen 1/7-10, Median 1/9; Bauchflossenstrahlen 1/5 (1 Tier mit 1/4 auf der linken
Korperseite, 1 Tier mit 1/4 auf der rechten Seite, 1 Tier mit 1/4 beidseitig und 1 Tier mit 1/4
links und 2/4 rechts); Schwanzflossenstrahlen 2-5/5-8/6-8/3-6, Median 3/7/7/5

Kiemenreusendornen: (nur bei 4 Tieren bestimmt) 2/8

Freie Wirbel: 36-39, Median 38
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Tab. 30: Morphometrische Daten der troglomorphen Rhamdia-Population aus der Cueva de Plan

de Ayala (n = 40) in Promille der Standardliinge (s = Standardabweichung).

Merkmal Spannweite Mittel s

Standardldnge (mm) 49,6 - 100,1 69,8 12,4
Pradorsalldnge 317 - 363 3423 11,9
Praanallénge 657 - 698 675,2 10,4
Analisbeginn bis Caudalisbasis 303 - 348 3247 9,9
Schwanzstielldnge 174 - 214 197,2 9,1
Schwanzstielhohe 88 - 111 97,8 5,1
Korperhohe 159 - 245 189,5 19,1
Kopfliange 216 - 250 230,3 8,8
Kopfbreite 180 - 204 191,3 5,9
Maulbreite 82-113 96,4 7,2
Maxillarbartellange 270 - 578 4823 65,2
Lange der dufleren Kinnbarteln 159 - 234 196,5 19,3
Lénge der inneren Kinnbarteln 90 - 129 111,3 11,3
Fettflossenldnge 324 -397 364,5 17,9
FettflossenhGhe 39- 60 46,4 4,6
Lange der Afterflossenbasis 113 -150 130,8 9,2
Brustflossenldnge 125 -171 152,1 9,3
Lange des Brustflossenstachels 65 - 105 89,8 7,3
Augenrudimentdurchmesser 47-21,1 12,7 4.0

Unterscheidungsmerkmale:

Von der oberirdischen Art R. guatemalensis unterscheidet sich die Ayala-Population als Mit-
glied der R. laticauda-Artengruppe durch die Zdhnelung des Pectoralstachels (Abb. 28) und
den kurzen OccipitalprozeB3 (siehe Kurzbeschreibung R. laticauda), jedoch nicht in der Ma-
xillarbartelldnge. Unterschiede zum epigédischen Verwandten R. laticauda zeigt die Ayala-Po-

pulation in den typischen Hohlenfischmerkmalen (siehe Kurzbeschreibung R. laticauda).

Abb. 28: Pectoralstachel der Ayala-Population

Ein charakteristisches Merkmal dieser Art ist eine besondere Porenanordnung bei den Kopf-
kanilen des Seitenliniensystems. Solche Poren konnen am Ende von kurzen Nebenkanélen,
den sogenannten Canaliculi, sitzen. Bei der Ayala-Population gibt es eine ungewdhnliche
Anastomose der Canaliculi der Pore Nr. 4 der Supraorbitalkanéle beider Kopfseiten (Abb.
29). Bei den anderen Arten sind diese Poren meist getrennt, es gibt jedoch auch Individuen,

bei denen die Canaliculi miteinander verschmelzen und eine einzige gemeinsame Pore, eine
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sogenannte Coronalpore, aufweisen (Weber, 1995). Die Individuen aus der Ayala-Ho6hle ha-
ben zwei solcher Coronalporen, eine anteriore und eine posteriore. In der Aufsicht ergibt sich
das Bild einer kreuzformigen Canaliculi-Anordnung. Diese Struktur ist bei 39 von 40 unter-
suchten Tieren beobachtet worden. Bei einem Individuum ist nur eine einzige Coronalpore

vorhanden.

Abb. 29: Kopfkanalsystem von R laticauda (links) und R. zongolicensis (rechts). Blauer Ausschnitt: Ana-
stomose der Supraorbitalkanile mit einer einzelnen Coronalpore. Griines Quadrat: Anastomose mit einer
anterioren und einer posterioren Coronalpore bei der Ayala-Population. Roter Ausschnitt: getrennte

Ausbildung der Canaliculi mit einzelnen Poren.

Die Ayala-Population unterscheidet sich von den anderen troglobiontischen Rhamdia-Arten
in der Kombination folgender weiterer Merkmale (die Spannweiten umfassen alle anderen

Hohlenarten zusammen):

Kurze Kinnbarteln (dulere Kinnbarteln 159 — 234 vs. 177 — 337; innere Kinnbarteln 90 — 129
vs. 100 — 190); kleiner Kopf (Kopflinge 216 — 250 vs. 231 — 282; Maulbreite 82 — 113 vs. 90
— 127); geringe Schwanzstielhdhe (88 — 111 vs. 68 — 142); grof3e Fettflosse (Fettflossenldnge
324 — 397 vs. 238 — 359; Fettflossenhohe 39 — 60 vs. 24 — 68); kurze Brustflossen (125 — 171
vs. 144 —190).

Von R. macuspanensis auflerdem durch den groBBeren Augenrudimentdurchmesser (4,7 — 21,1

vs. 0,0 — 4,4) und den einspitzigen Serrae.
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Von R. zongolicensis durch die kiirze Analflosse (113 — 150 vs. 128 — 165) und das kleinere
Augenrudiment (4,7 — 21,1 vs. 3,4 —31,8).

Insgesamt weist die Ayala-Population zahlreiche geeignete Merkmale zur Unterscheidung

auf. Thre Beschreibung als neue Art erfolgt an anderer Stelle.

2.4.3. Bestimmungsschliissel fiir die mexikanischen Rhamdia-Arten

la.

2a.

Posteriorer und auch anteriorer Rand des Pectoralstachels mit Serrae besetzt (klein und
unregelmaBig iiber die gesamte Linge des hinteren Rands; am Vorderrand zur Sta-
chelspitze hin stirker entwickelt). Occipitalproze3 lang, erstreckt sich iiber knapp die
Halfte oder mehr der Strecke bis zur Riickenflossenbasis. Maxillarbarteln lang, reichen

zuriick bis liber den Beginn der Fettflossenbasis hinaus.

Verbreitung: Von knapp nordwestlich der Stadt Veracruz auf der atlantischen Seite
und dem Rio Tehuantepec auf der pazifischen Seite Stidmexikos bis nach Nordwest-
kolumbien und dem Maracaibosee in Venezuela. Bevorzugt langsam flieBende oder

stehende warme Gewdsser des Tieflands. ........cccccccvveeneeenneen. Rhamdia guatemalensis

Nur posteriorer Rand des Pectoralstachels mit Serrae besetzt (meist kréftig entwickelt
und regelmidBig angeordnet), Vorderrand glatt. OccipitalprozeB kurz, erstreckt sich
maximal {liber die Halfte der Strecke bis zur Riickenflossenbasis. Maxillarbarteln bei
epigdischen Vertretern kurz, reichen meist nicht weiter zuriick als bis zur Mitte der

Riickenflossenbasis; bei Hohlenarten deutlich IAnger. ..........ccoccveeeieviieiieniicieen, 2

Kopfkurz 197 — 239. Barteln kurz (Maxillarbarteln 279 — 489, duBere Kinnbarteln 141
— 229, innere Kinnbarteln 72 — 116). Kérperpigmentierung und Augen gut entwickelt.

Verbreitung: Vom Rio Jamapa auf der atlantischen Seite und vom Grenzgebiet Oaxaca
/ Chiapas auf der pazifischen Seite Stidmexikos bis nach Zentralpanama. Bevorzugt

rasch flieBende, kithle Gewésser hoherer Lagen. ..........coccooeeeiiniiniincnnns R. laticauda
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Kopflang 216 — 282. Barteln lang (Maxillarbarteln 270 — 754, duflere Kinnbarteln 159
— 337, innere Kinnbarteln 90 — 190). Korperpigmentierung und Augen reduziert. Obli-
gat hohlenbeWohnend. ...........ccooviiiiiiiiiiicc e e e 3

Serrae der Pectoralstacheln hdufig zwei- oder dreispitzig. Barteln sehr lang (Maxillar-
barteln 418 — 754; duBere Kinnbarteln 195 — 337; innere Kinnbarteln 143 — 190). Au-
genrudiment sehr klein (0,0 — 4,4).

Fundort: Grutas de Agua Blanca (locus typicus) (17°37°15,5“N, 92°28°22,6“W), Bal-
neario de Agua Blanca bei km 64,9 der Carretera Federal (Bundesstralie) 186 von
Villahermosa nach Chetumal, ca. 20 km siidostlich von Macuspana, Tabasco, Mexiko.

............................................................................................................ R. macuspanensis

Serrae der Pectoralstacheln einspitzig. Barteln kiirzer (Maxillarbarteln 270 — 612; du-
Bere Kinnbarteln 159 — 275; innere Kinnbarteln 90 — 145). Augenrudiment groBer (3,0
3 L) bbbttt ettt ettt nbe 4

Anastomose von Canaliculi der Supraorbitalkanile auf der Stirn mit einer anterioren
und einer posterioren Pore. Kinnbarteln kurz (duBere Kinnbarteln 159 — 234; innere
Kinnbarteln 90 — 129). Kopf klein (Kopflinge 216 — 250; Maulbreite 82 — 113).
Schwanzstielhohe gering (88 — 111). Fettflosse grof3 (Fettflossenldnge 324 — 397; Fett-
flossenhohe 39 — 60). Brustflossen kurz (125 — 171).

Fundort: Cueva de Plan de Ayala (15°56°45“N, 92°04°12“W), Ejido Plan de Ayala, La

Trinitaria, siidostlich von Comitan, Chiapas, Mexiko. .......c..cccceevvennennns Rhamdia spec.

Anastomose mit nur einer Pore oder keine Verbindung zwischen den beiden
Supraorbitalkanilen. Kinnbarteln lang (duflere Kinnbarteln 177 — 337; innere Kinn-
barteln 100 — 190). Kopf groB (Kopflange 231 — 282; Maulbreite 90 — 127); Schwanz-
stiel hoher (68 — 142); Fettflosse kleiner (Fettflossenlédnge 238 — 359; Fettflossenhohe
24 — 68); langere Brustflossen (144 — 190). ...coooviiiiiieiieieeieee e 5
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Sa. Maxillarbarteln kurz (392 — 473).

Fundort: Sistema de La Lucha (locus typicus), Eingang zum Hohlensystem
(17°03'40"'N, 93°53'23""W) ungefdhr 5 km siidwestlich des Dorfes Aguablanca am

Ostufer des Malpaso Stausees (Presa Nezahualcoyotl), Municipio Ocozocoautla,

Chiapas, MEXIKO. .....cccvieiiieiieiiieiieeie ettt s eesre e e R. laluchensis
b. Maxillarbarteln IANGET (431 — 612). woueieiieeiieeeee et 6
6a. Augenrudiment klein (6,2 — 18,4). Reusendornen auf unterem Ast des ersten Kiemen-
bogens 8 — 12.

Verbreitung: Cueva del Nacimiento del Rio San Antonio (locus typicus), ca. 9 km

siidwestlich von Acatlan, Oaxaca, MexXiKO. .....ocooovuiiiiieiiiiieceiieieeeeee e R. reddelli

b. Augenrudiment grofer (3,4 — 31,8). Reusendornen auf unterem Ast des ersten Kie-

menbogens 7 — 8.

Fundort: Cueva del Ostoc oder Cueva del Tunel (locus typicus), an der unbefestigten
Stra3e von Comalapa nach Tezonapa, ca. 2 bis 4 km nordwestlich des Nacimiento del

Rio Tonto, Sierra de Zongolica, Veracruz, MexiKo. ........c.ccceceeruennen. R. zongolicensis

Dieser Bestimmungsschliissel ist nur eingeschrénkt fiir den schnellen Gebrauch im Labor ge-
eignet, da in einigen Fillen ein transparenter Kopf zur Messung des Augenrudiments notwen-
dig ist. AuBlerdem {iberlappen sich die Spannweiten der Werte teilweise sehr stark, so daB
nicht in jedem Einzelfall eine gesicherte Bestimmung gewihrleistet werden kann, z. B. kon-

nen R. reddelli und R. zongolicensis nach wie vor kaum voneinander unterschieden werden.
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3. Molekulargenetische Untersuchungen

3.1. Einleitung

Zum Vergleich mit den oben vorgestellten morphologischen Untersuchungen wurde eine

molekulargenetische Studie auf Basis von DNA-Sequenzen durchgefiihrt.

Nach Avise et al. (1987) sollte das ideale DNA-System fiir phylogenetische Fragestellungen

folgende Eigenschaften aufweisen:

es sollte charakteristisch, aber auch allgemein verbreitet sein, um homologe Vergleiche

zwischen verschiedenen Organismen zu erlauben;
es sollte leicht zugénglich und zu bearbeiten sein;

es sollte einen einfachen genetischen Aufbau ohne komplizierende Strukturen, wie repe-

titive Sequenzen, Transposons, Pseudogenen oder Introns haben;
es sollte einen direkten Vererbungsmodus ohne Rekombination aufweisen;

es sollte Abfolgen qualitativer Merkmale liefern, deren phylogenetische Beziehungen mit

geeigneten Theorien und Methoden leicht zu ermitteln sind;

und zum Vergleich nah verwandter Populationen sollte es eine ausreichend hohe Evolu-
tionsrate aufweisen, um geniigend unterschiedliche Merkmale in einem verhéltnismaBig

kurzen Zeitraum anhiufen zu konnen.

Die mitochondriale DNA (mtDNA) kommt diesem Ideal recht nahe (Avers et al., 1987) und
wurde in dieser Studie eingesetzt. Die Mitochondrien sind in der Zelle in erster Linie fiir die
Versorgung mit Energie in Form von ATP verantwortlich. Mitochondrien besitzen eine ei-
gene ringformige DNA, dhnlich der der Bakterien. Die mtDNA ist haploid und rekombiniert
iblicherweise nicht. Allerdings ist erst kiirzlich Rekombination von mtDNA bei Fischen ge-
zeigt worden (Hoarau et al., 2002). Wahrscheinlich sind die Auswirkungen dieser Beobach-
tungen jedoch auf Untersuchungen, wie sie fiir diese Arbeit durchgefiihrt wurden, ohne Ein-
fluB3 (Eyre-Walker, 2000). Mitochondriale DNA wird rein miitterlich vererbt. Das bedeutet fiir
genetische Analysen, insbesondere in der Populationsgenetik, da3 rein maternale Linien be-
trachtet werden. Es ist jedoch auch das Phdanomen bekannt, dal mtDNA des Vaters in den
Nachkommen auftaucht (,,paternal leakage®) (z. B. Shitara et al., 1998). Genauso wie das

Vorkommen von Heteroplasmien, d. h. des Vorhandenseins verschiedener mitochondrialer
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Haplotypen in einem Individuum, sind diese storenden Effekte auf genetische Verwandt-

schaftsuntersuchungen von weitgehend untergeordneter Bedeutung (Moritz et al., 1987).

Die mitochondriale DNA enthélt 13 Gene fiir die Kodierung von Proteinen, zwei Gene fiir die
ribosomale RNA (rRNA) und 22 Gene fiir die Kodierung von transfer RNAs (tRNA) (Meyer,
1993). Dazu besitzt die mtDNA einen nicht-kodierenden Bereich, die sogenannte Kontrollre-
gion. Dort befindet sich die Startposition fiir die Replikation. Die sogenannte D-loop (engl.
displacement loop) ist ein Teil der Kontrollregion, der in mikroskopischen Praparaten als mit
der mtDNA Replikation verbundene sichtbare Struktur auftritt. Kontrollregion und D-loop

werden in der Literatur hdufig als synonyme Begriffe verwendet.

Die mitochondriale Kontrollregion der Fische wird flankiert von den tRNAs fiir Prolin am 5°-
Ende und der tRNA fiir Phenylalanin am 3’-Ende des L-Strangs (engl. light strand). Sie wird
unterteilt in drei Segmente: dem hypervariablen Segment I (HVS I) am 5’-Ende, dem zentra-
len konservativen Block (CSB) und dem hypervariablen Segment II (HVS II) am 3’-Ende.
Aufgrund ihres nichtkodierenden Charakters und des folglich weitgehend fehlenden Selekti-
onsdrucks sowie des Auftretens von repetitiven Sequenzanteilen, vor allem in der HVS I, gilt
die Sequenz und Gesamtlinge der Kontrollregion als duflerst variabel (Lee et al., 1995). Sie
liegt aber in der Regel um 1.000 bp (Basenpaare; engl. base pairs). Fiir populationsgenetische
Analysen wird meist die HVS I genutzt, da dort besonders viele Mutationen zu finden sind

(Alvarado Bremer et al., 1997).

Die Rhamdia-Arten Mexikos haben sehr wahrscheinlich ein geringes phylogenetisches Alter.
Mittelamerika war fiir die Pimelodidae erst mit Bildung der Landbriicke am Isthmus von Pa-
nama vor ca. 3 — 3,5 Millionen Jahren zugénglich und die Besiedlung der Hohlen fand mogli-
cherweise erst bedeutend spiter statt (Wilkens, 2001). Deshalb wurde hier die HVS I als
DNA-System ausgewihlt. Aullerdem ist mit der Bearbeitung eines Teils der nicht-kodieren-
den Kontrollregion sichergestellt, da3 eventueller Selektionsdruck als Folge der Hohlenanpas-

sung keine bedeutsame Rolle in der phylogenetischen Analyse spielen kann.

3.2. Material und Methoden

3.2.1. Material

In den meisten Fallen wurden die Individuen fiir die molekulargenetische Analyse aus dem in
Tabelle 1 (2.2.1) angegebenen Material ausgewéhlt. Die Exemplare von R. laticauda und R.

guatemalensis stammen aus der Aquariumhaltung des ZIM. Zusitzliches DNA-Material von
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R. laluchensis wurde von Prof. V. Sbordoni, Universitdit Rom ,,Tor Vergata® zur Verfligung

gestellt. Von der Ayala-Population lag kein geeignetes Material zur DNA-Extraktion vor.

Tab. 31: Fiir die molekulargenetische Analyse eingesetzte Individuen der Gattung Rhamdia.

Population Abkiirzung Fundort n
R. laticauda Lat Rio Metlac, Veracruz 4
R. reddelli Red San Antonio Hohle, Oaxaca (locus typicus) 8
R. zongolicensis Zong Cueva del Ostoc, Veracruz (locus typicus) 6
R. laluchensis Lalu Sistema de La Lucha, Chiapas (locus typicus) 15
R. macuspanensis Mac Grutas de Agua Blanca, Tabasco (locus typicus) 9
R. guatemalensis Gua Rio San Antonio, Oaxaca (Gua 1); unbekannte Cenote, Yucatan (Gua 2) 2
Hybrid (?) GuaMac Grutas de Agua Blanca, Tabasco 1
3.2.2. Methoden

Fiir die DNA-Extraktion wurde entweder Flossen- oder Muskelgewebe verwendet. Stiicke ei-
ner Bauchflosse oder der Schwanzflosse wurden mit einer Schere abgetrennt, die nach jedem
Gebrauch zur Sterilisation abgeflammt wurde. Das Muskelgewebe wurde nach Entfernen der
Haut mit einem sterilen Skalpell aus der Rumpfseite herausgeschnitten. Die Gewebeproben
wurden iiber Nacht in Extraktionspuffer (10 mM Tris, 10 mM NaCl, 2 mM EDTA und 1 %
SDS; pH 8) mit 20 mM DTT und 40 pg/ml Proteinase K fiir Flossenstiickchen oder 80 pg/ml
fiir Muskelgewebe in einem Schiittelwasserbad bei 55°C verdaut. Die Gesamt-DNA wurde
mit einem Standard-Phenol/Chloroform-Extraktionsverfahren (Sambrook et al., 1989) und
anschlieBender Ethanol-Ausféllung isoliert. Die DNA-Proben wurden je nach Pelletgrof3e in
verschiedenen Mengen TE Puffer (10 mM Tris, 1 mM EDTA; pH 8) resuspendiert (40-100

ul).

Sequenzen der ersten hypervariablen Domédne der mtDNA Kontrollregion wurden mit Hilfe
von Primern im flankierenden tRNA Prolin Gen und in der zentralen konservativen Doméne
der Kontrollregion amplifiziert Die Primersequenzen werden an anderer Stelle veroffentlicht.
Die Reagenzienmischung fiir die Polymerase-Kettenreaktion (PCR) mit einem Endvolumen
von 50 ul enthielt: 0,5 uM jedes Primers; 200 uM jedes dNTPs; 0,05 pg/ul
Rinderserumalbumin (BSA); 1,25 U Tag DNA-Polymerase; 5 pul des entsprechenden PCR-
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Puffers und ca. 100 ng DNA-Probe. Die Amplifikation wurde mit einem Hybaid™ Sprint
Thermocycler nach folgendem Protokoll durchgefiihrt: eine einleitende Denaturierung 94°C/1
min gefolgt von 40 Zyklen Denaturierung 94°C/15 sec, Primer-Anlagerung (engl. annealing)
49°-59°C/30 sec (je nach Spezies) und Kettenverldngerung (engl. extension) 72°C/45 sec.
Doppelstrangige PCR-Produkte wurden elektrophoretisch in 2,4 %igen Agarose-Gelen (1x
TAE-Puffer, 60 V) aufgetrennt (Sambrook et al., 1989) und anschlieBend in einem
Ethidiumbromidbad (0,5 pg/ml) gefarbt. Die DNA wurde auf einem UV-Transilluminator
sichtbar gemacht. Die gewiinschte Bande wurde mit einem sterilen Skalpell aus dem Gel
herausgeschnitten. Die DNA wurde mit Hilfe von Merck Silica-Paramagnetic Bytes™
(paramagnetische Silica-Partikel) und einem mit Magneten besetzten Rack (Halter fiir Eppen-
dorf-Gefd3e) nach den Angaben des Herstellers (mit einem zusétzlichen Reinigungsschritt)
extrahiert. Die getrocknete DNA wurde in 20 pl ddH,0 resuspendiert. Jeweils 6 pl davon, fiir
jeden Primer einmal (Konzentration 1 uM), wurden in einer Einzelstrangamplifiktion einge-
setzt. Diese sogenannte Cycle-Sequencing-Reaktion fiir jeden der beiden Stringe wurde mit
dem BigDye™ Terminator Kit und HalfTerm™ (im Verhéltnis 1:2) mit einem Endvolumen
von 20 ul nach folgendem PCR-Protokoll durchgefiihrt: 25 Zyklen 96°C/30 sec, 55°C/15 sec
und 60°C/4 min. Anschlieend wurden die Proben mit 96 %igen Ethanol gefillt, zweimal mit
70 %igen Ethanol gewaschen und getrocknet. Die Sequenzierungen wurden im Service-Labor
der Universitétsklinik Hamburg Eppendorf mit einem ABI Prism 377 Autosequencer durch-
gefiihrt. Die Auswertung der Elektropherogramme erfolgte mit SEQUENCHER 3.1.1. und
Genedoc 2.6.002.

Die phylogenetischen Analysen wurden nach folgenden Methoden durchgefiihrt: Maximum-
Likelihood (ML), Neighbour-Joining (NJ) und Maximum-Parsimony (MP). Die NJ-Methode
zur Stammbaumrekonstruktion nutzt eine Matrix von paarweisen genetischen Distanzen und
einen Algorithmus zur Berechnung des kiirzesten Verzweigungsschemas. Dagegen basieren
die ML- und MP-Methode direkt auf den DNA-Sequenzen. Die MP-Analyse sucht nach den
Verzweigungsschemata, die die kleinste Anzahl evolutiondrer Verdnderungen verlangen, wo-
hingegen die ML-Methode nach dem Baum sucht, der nach dem ausgewihlten Substitutions-
modell am wahrscheinlichsten zu den beobachteten Sequenzdaten paflit (Page & Holmes,
1998). Die ML-Analyse wurde mit PAUP 4.0b10 (Swofford, 2000) unter Verwendung des
HKY85+I" Substitutionsmodells durchgefiihrt. Dieses Modell wurde vom Programm MO-
DELTEST (Posada & Crandall, 1998), als am besten mit dem Datensatz im Einklang zu brin-
gend betrachtet Das HKY85+I" Substitutionsmodell berticksichtigt eine ungleiche Basenzu-

sammensetzung und ein ungleichmifiges Transitions/Transversions-Verhéltnis unter An-
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nahme einer Gammaverteilung der Substitutionsratenvariation zwischen den Nucleotidposi-
tionen (Hasegawa et al., 1985). Dieses Substitutionsmodell wurde auch fiir die NJ-Analyse
mit Hilfe des Programms TREE-Puzzle 5.0 eingesetzt (Schmidt et al., 2002). Die MP-Analyse
wurde mit MEGA 2.1 (Kumar et al., 2001) unter Verwendung des Min-mini heuristic search
algorithm mit Search-Faktor 2 durchgefiihrt. Die Wahrscheinlichkeit spezifischer Verzwei-
gungspunkte innerhalb der Stammbaumrekonstruktionen wurde nach der Bootstrap-Methode
bestimmt. Bei diesem Verfahren werden zusétzliche Datensétze errechnet, wobei Basen nach
dem Zufallsprinzip ausgetauscht werden, ohne daf3 sich die GroBe des Datensatzes dndert
(Felsenstein, 1985). Fiir alle drei phylogenetischen Analysen wurden jeweils insgesamt 1000

Datensitze berechnet.

Es wurden Tabellen mit den paarweisen p-Distanzen zwischen den Haplotypen erstellt. Die
durchschnittlichen unkorrigierten p-Distanzen (Avise, 1994) innerhalb und zwischen den

Gruppen wurden mit MEGA 2.1 kalkuliert.

3.3. Ergebnisse

3.3.1. Sequenzanalyse

Die Sequenzierungen ergaben in den meisten Féllen ein DNA-Fragment von 412 bp Lénge.
Davon entfielen 49 bp auf die flankierende tRNAP und 363 bp auf die Kontrollregion mit
insgesamt 36 variablen Positionen (Tab. 32) bzw. 68 Positionen (siche Anhang), wenn man
die AuBBengruppe R. guatemalensis mit einschlie3t. Von diesen variablen Positionen sind 30
bzw. 56 fiir die Stammbaumrekonstruktion informativ (engl. parsimony informative). Die Se-
quenzen sind AT-reich mit 69,8 %. Die mittleren Basenfrequenz-Parameter betrugen: ma =

0.357, nr = 0.341, ng = 0.109 and nc = 0.193.

Das berechnete durchschnittliche Transitions/Transversions-Verhiltnis betrug 3,4. Die Het-
erogenitdt der Substitutionsraten an den einzelnen Basenpositionen wurde iiber einen von

MODELTEST berechneten I'-Verteilungsparameter von o = 0,23 bestimmt.

Insgesamt wurden 18 Haplotypen gefunden, von denen keiner in mehr als einer einzigen
Population vertreten war. Jede Population weist mindestens einen diagnostischen Basenaus-
tausch auf. In die phylogenetische Analyse wurden jedoch nur 15 Haplotypen eingeschlossen,
weil bei einigen Individuen repetitive Sequenzen (engl. repeats) an einigen Positionen auf-

traten. Es ist schwer, diese Repeats in den Programmen fiir die phylogenetische Analyse
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geeignet zu wichten, daher werden sie nicht weiter berticksichtigt. Jeder der vier R. zongoli-
censis-Haplotypen (Zong) hatte einen 19 bp Repeat zwischen den Basenpositionen 112 und
113, und die Haplotypen Zong 1 bis Zong 4, Lalu 4, Gua 1 und Gua 2 hatten 36 bp Repeats in
unterschiedlicher Anzahl zwischen den Positionen 153 und 154 (Sequenzen siche Anhang):
Zong 1 (3), Zong 2 (4), Zong 3 (5), Zong 4 (6), Lalu 4 (9), Gua 1 (8) und Gua 2 (3). Da die
vier R. zongolicensis-Haplotypen sich nur in der Anzahl der Repeats voneinander unterschei-
den, wurden sie in der phylogenetischen Analyse als ein einziger Haplotyp (Zong) betrachtet.
Solche Ketten von weitgehend identischen Repeats (engl. tandem repeats) innerhalb der Kon-
trollregion sind bereits hdufig in verschiedenen Tiergruppen gefunden worden (Lunt et al.,
1998). Jedoch konnen in der vorliegenden Studie Heteroplasmie und PCR-Artefakte als
Quelle der beobachteten Repeats nicht ausgeschlossen werden (Campbell et al., 2001).

Tab. 32: Variable Basenpositionen der untersuchten Rhamdia Haplotypen (unter Ausschlufl der Auflen-
gruppe Gua 1 und Gua 2). Diagnostische Basenpositionen fettgedruckt. Die oberen Zahlenreihen geben
senkrecht von oben nach unten gelesen die Position der variablen Stelle in der 412 bp Sequenz an. Die
Zahlen in Klammern geben die Anzahl des jeweiligen Haplotyps im Verhiiltnis zur Summe der Sequenzen

in dieser Population an. Abkiirzungen sieche Tabelle 31.
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Tab. 33: Die paarweisen genetischen Distanzen (in %) und die Anzahl der Basensubstitutionen (oberhalb
der Diagonalen) in einem 412 bp Teilstiick der mtDNA Kontrollregion der untersuchten Rhamdia Haplo-
typen. Siehe Tabelle 31 fiir die Artabkiirzungen.

Latl Lat2 Zong3 Redl Red2 Macl Mac2 Mac3 Mac4 Lalul Lalu2 Lalu3 Lalu4 Gual Gua2

Lat 1 1 9 4 5 12 13 12 11 21 22 20 21 46 45
Lat2 |0.24 10 5 6 13 14 13 12 20 21 19 20 46 44
Zong3|2.18 243 6 5 17 18 17 16 24 25 23 20 50 50
Red1 |097 121 1.46 1 14 15 14 13 21 22 20 20 46 45
Red2 |121 146 121 0.24 13 14 13 12 20 21 19 19 46 45
Mac1 |291 3.16 4.13 340  3.16 1 2 1 19 20 20 21 44 43
Mac2 |3.16 340 4.37 3.64 340 024 3 2 20 21 21 22 45 44
Mac3 |291 3.16 4.13 340 316 049 0.73 1 17 18 18 19 44 41
Mac4 |2.67 291 3.88 316 291 024 0.49 0.24 18 19 19 20 43 42
Lalul |5.10 485 583 510 485 461 4.85 4.13 437 1 5 8 51 47
Lalu2 | 534 510 6.07 534 510 485 510 437 4.6l 0.24 6 9 52 48
Lalu3 | 485 461 558 485 461 485 510 437 4.6l 1.21 1.46 3 49 45
Lalu4 |5.10 485 485 485 4.6l 5.10 534 4.6l 4.85 1.94 2.18 0.73 50 46
Gual |11.17 11.17 12.14 11.17 11.17 10.68 1092 10.68 1044 1238 1262 11.89 12.14 8
Gua2 1092 10.68 12.14 1092 1092 1044 10.68 9.95 10.19 1141 1165 1092 11.17 194

Tab. 34: Mittlere paarweise genetische Distanz (in %) innerhalb
der Rhamdia Populationen (bootstrap = 1000) auf Basis der Dis-
tanzen in Tabelle 33. Es wurde nur ein Zong Haplotyp beriick-

sichtigt. Abkiirzungen siehe Tabelle 31.

Genetische Distanz (in %) | Standardfehler
Lat 0.24 0.24
Zong - -
Red 0.24 0.23
Mac 0.41 0.23
Lalu 1.30 0.42
Gua 1.96 0.70
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Tab. 35: Mittlere paarweise genetische Distanz (in %) zwischen den Rhamdia
Populationen (bootstrap = 1000) auf Basis der Distanzen in Tabelle 33. Standard-
fehler oberhalb der Diagonalen. Abkiirzungen siche Tabelle 31.

Lat Zong Red Mac Lalu Gua
Lat 0.64 0.48 0.75 0.97 1.42
Zong 2.07 0.51 0.90 1.05 1.45
Red 1.22 1.34 0.82 1.01 1.42
Mac 2.80 4.14 3.28 0.94 1.34
Lalu 4.74 5.60 4.39 4.74 1.42
Gua 10.11 11.15 10.17 9.62 10.91

3.3.2. Phylogenetische Rekonstruktion

Alle drei eingesetzten Methoden zur Rekonstruktion phylogenetischer Stammbadume bestiti-
gen das bereits frither anhand morphologischer Studien gewonnene Ergebnis, da3 die bisher
untersuchten troglobiontischen Rhamdia-Populationen in die R. laticauda-Artengruppe einzu-
ordnen sind. Die jeweiligen Haplotypen von R. macuspanensis, R. laluchensis und die nord-
westlichen Populationen sind in getrennten Verzweigungsgruppen (engl. cluster, clade) verei-
nigt. Die Populationen nordwestlich des Isthmus von Tehuantepec bilden eine monophyleti-
sche Gruppe (Bootstrap-Werte > 70). Die in dieser Studie eingeschlossene epigéische R. lati-
cauda-Population stellt die Schwestergruppe zu den geographisch benachbarten Hohlenarten
R. zongolicensis und R. reddelli dar. Die phylogenetische Verwandtschaftsbeziehung dieser
beiden Hohlenarten konnte mit den verwendeten Methoden zur Stammbaumrekonstruktion
jedoch nicht weiter aufgelost werden. Auch die Verwandtschaftsbeziehung zwischen den drei
Haupt-Clustern konnte nicht genau rekonstruiert werden. So vereinigt der MP-Konsensus-
baum den nordwestlichen Cluster mit R. macuspanensis (Bootstrap-Wert = 64), wohingegen
der MJ-Baum den nordwestlichen Cluster mit R. laluchensis gruppiert (Bootstrap-Wert = 54).

Der ML-Baum favorisiert keine dieser Moglichkeiten und zeigt stattdessen eine Trichotomie.
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Abb. 30: Neighbour-Joining Baum mit den Verwandtschaftsverhéltnissen der untersuchten Rhamdia-

Populationen. Abkiirzungen siehe Tabelle 31 (Kapitel 3.2.1.). Die Zahlen geben die bootstrap-Werte an.
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Abb. 31: Maximum Likelihood Baum mit den Verwandtschaftsverhiltnissen der untersuchten Rhamdia-

Populationen. Abkiirzungen siehe Tabelle 31 (Kapitel 3.2.1.). Die Zahlen geben die bootstrap-Werte an.
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Abb. 35: Maximum Parsimony Baum mit den Verwandtschaftsverhiiltnissen der untersuchten Rhamdia-

Populationen. Abkiirzungen siehe Tabelle 31 (Kapitel 3.2.1.). Die Zahlen geben die bootstrap-Werte an.

Die durchschnittliche p-Distanz wies innerhalb der Populationen nur geringe Werte auf mit

Ausnahme von R. laluchensis und der AuBengruppe R. guatemalensis. Die genetischen Dis-

tanzen zwischen den verschiedenen Populationen der R. laticauda-Artengruppe (Innengruppe)

waren weniger als halb so grofl wie ihre jeweiligen Distanzen zur Aullengruppe R. guate-

malensis.
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3.3.3. Phylogenetisches Alter

Der Grad der genetischen Divergenz zwischen den Clustern erlaubt eine grobe Schitzung des
Separationszeitpunkts (Tab. 36). Fiir diese Arbeit wurde eine durchschnittliche Divergenzrate
von 3,6 % =+ 0.46 % pro Millionen Jahre zugrunde gelegt, die Donaldson & Wilson (1999)
anhand von Zwillingsarten innerhalb der marinen Barschfamilie Centropomidae ermittelt ha-
ben. Diese Arten wurden durch die Entstehung der Landbriicke des Isthmus von Panama vor
etwa 3 — 3,5 Millionen Jahren voneinander getrennt. Die Besiedlung Mittelamerikas durch

Welse der Gattung Rhamdia begann wahrscheinlich im gleichen Zeitraum (Myers, 1966).

Tab. 36 : Mittlere genetische Distanz (in %) zwischen den Populationen und Clustern und das geschiitzte

phylogenetische Alter der untersuchten Rhamdia-Arten. Artabkiirzungen siehe Tabelle 31.

Populationspaarungen Genetische Divergenz (in %) | Separationszeitpunkt (x 10° Jahre)
Red vs. Zong 1.34 0.37 +0.05
(Red, Zong) vs. Lat 1.60 0.45 =£0.06
(Lat, (Red, Zong)) vs. Mac 343 0.95 £0.12
(Lat, (Red, Zong)) vs. Lalu 5.22 145 +0.19
((Lat, (Red, Zong)), Mac) vs. Lalu 5.01 1.39 £0.18
((Lat, (Red, Zong)), Lalu) vs. Mac 3.93 1.09 £0.14
(((Lat, (Red, Zong)), Mac), Lalu) vs. Gua 11.33 3.15 £041

3.4. Diskussion

Die in dieser Arbeit eingeschlossene epigdische Population von R. laticauda ist eng mit den
beiden nordwestlichen troglobiontischen Arten R. reddelli und R. zongolicensis verwandt.
Wegen der geographischen Néihe des Fundortes am Rio Metlac zur Acatlan-Region und der
Sierra de Zongolica war dies auch zu erwarten. Das 146t darauf schlieBen, dafl die beiden
stidostlichen Hohlenarten R. macuspanensis und R. laluchensis von anderen anzestralen
epigdischen Linien innerhalb der R. laticauda-Artengruppe abstammen. Die hohen p-Dis-
tanzwerte zwischen den drei Haupt-Clustern weisen auf unabhidngige Evolution und daher
auch auf unabhdngige Hohlenanpassung hin. Ob jedoch die beiden nordwestlichen

Hohlenarten R. reddelli und R. zongolicensis das Ergebnis zweier unabhingiger Hohlenbe-
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siedlungereignisse oder einer einmaligen Einwanderung mit anschieBender unterirdischer
Ausbreitung sind, 146t sich nicht anhand der Stammbaumtopologie erschlieBen. Ein einziges
Griinderereignis ist allerdings unwahrscheinlich, da trotz der geograpischen Néhe die Fun-
dorte durch das Rio Tonto Tal voneinander separiert sind. Der Hohenzug mit der Cueva del
Nacimiento del Rio San Antonio, der locus typicus von R. reddelli, ist von flachen Ebenen
umgeben (Wilkens, 2001), die wahrscheinlich frei von unterirdischen Verbindungswegen
sind. Daher ist anzunehmen, daB3 beide Arten spitestens seit Beginn ihrer Hohlenevolution
voneinander isoliert sind. Die Lebensbedingungen an den beiden Fundorten unterscheiden
sich deutlich. In der Cueva del Nacimiento del Rio San Antonio gibt es einen stindigen
Wasserlauf und eine reiche Nahrungsgrundlage in Form von Invertebraten und Fledermaus-
guano, wihrend die Cueva del Ostoc keinen stindigen Kontakt zu Oberflichengewéssern hat
und eine aquatische Begleitfauna bisher nicht gefunden wurde. Alle bekannten R. zongolicen-
sis-Exemplare wurden in der Trockenzeit gefangen, in der das Nahrungsangebot gering ist.
Sie wiesen starke Anzeichen von Untererndhrung auf. Die ungiinstigen Lebensbedingungen
deuten auf Fluktuationen in der Populationsgréfle hin, durch die die genetische Variation
verkleinert wird (engl. bottlenecks). Einerseits mag dies eine Erkldrung fiir die beobachtete
geringe genetischeVariabilitdt von R. zongolicensis sein. Nur ein Haplotyp wurde gefunden
(solange man die Anzahl der 36 bp Repeats nicht beachtet). Andererseits weisen die hohen p-
Distanzwerte und die Linge des Zweigs fiir R. zongolicensis im Phylogramm im Vergleich zu
den anderen Arten des Clusters auf einen hohen Grad genetischer Divergenz hin. Moglicher-

weise hat die genetische Drift einen starken Einflul3 auf R. zongolicensis.

Zusammenfassend 146t sich sagen, dall R. zongolicensis eine isolierte Art mit unabhéngiger
Evolution darstellt. Die ungeniigende Auflésung der nordwestlichen Rhamdia-Populationen
in den phylogenetischen Bdumen kann moglicherweise durch eine vergleichsweise junge
Aufspaltung eines anzestralen epigdischen Genpools erkldrt werden. Borowsky & Mertz
(2001) untersuchten ein vergleichbares System geographisch benachbarter Hohlenfischpopu-
lationen. Thre Studie umfalite fiinf Populationen der troglobiontischen Schmerle Schistura
oedipus (Kottelat, 1988) (Balitoridae) aus einem kleinen Gebiet (ca. 15 km Abstand zwischen
den am weitesten entfernten Hohlen) im Nordwesten Thailands. Diagnostische Basensubsti-
tutionen in der mtDNA Kontrollregion lieen auf eingeschriankten GenfluB zwischen einigen
Hohlen schlieBen. Die durchschnittlichen genetischen p-Distanzen zwischen den Populationen
lagen zwischen 0,3 und 0,4 %. Diese Werte sind deutlich geringer, als die zwischen den
Populationen des nordwestlichen Rhamdia Clusters, die von 1,22 bis 2,07 % reichen (Tab.

35). Borowsky & Mertz betrachteten die verschiedenen S. oedipus Populationen als eine ein-
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zige Art, trotz der anscheinend fixierten genetischen Unterschiede. Die genetischen Distanzen
zwischen den S. oedipus Populationen konnen mit den Werten innerhalb der einzelnen

Rhamdia Populationen von 0,24 bis 1,30 % verglichen werden (Tab.34).

Aufgrund der vergleichsweise geringen Hohlenanpassung der troglobiontischen Arten ver-
mutet Wilkens (2001), dal3 die Hohlenbesiedlung vor etwa 10 000 Jahren am Ende des Pleis-
tozéns stattfand. Die Berechnung des phylogenetischen Alters auf Basis der Sequenzdaten er-
gab jedoch iiberraschend hohe Werte (Tab. 36), die in der Gesamtdiskussion genauer be-

trachtet werden.

4. Gesamtdiskussion

4.1. Phylogenetisches Alter

Im Vergleich mit phylogenetisch alten Hohlenfischarten zeigen die troglobiontischen Rham-
dia-Spezies eine geringe Anpassung an den unterirdischen Lebensraum (Wilkens et al., 1991;
Weber, 1995; Wilkens, 2001). Daher sind sie als phylogenetisch junge Hohlenbewohner ein-
gestuft worden (Wilkens, 2001), deren Entstehung mdglicherweise erst am Ende des Pleisto-
zéans vor etwa 10 000 Jahren stattgefunden hat. Fiir die Hohlenpopulationen von Astyanax fa-
sciatus nimmt man ein vergleichbares Alter an (Wilkens, 1988). Im Unterschied zu Astyanax
handelt es sich bei der epigédischen Spezies R. laticauda jedoch um eine Fischart mit ausge-
priagten Priadaptationen fiir das Hohlenleben. Die Tiere sind streng nachtaktiv und zeigen ein
ausgeprigtes photonegatives Verhalten (Wilkens et al., 1991). Im Vergleich mit dem agilen
Astyanax sind die bodenbewohnenden Welse der Gattung Rhamdia eher trige und haben
wahrscheinlich einen niedrigeren Metabolismus. Geschmacksknospen sind iiber den ganzen
Korper verteilt und besonders konzentriert auf den langen Barteln. Sie haben ein gut
entwickeltes mechano- und elektrosensorisches Seitenliniensystem (Weber, 1995). Die kon-
struktiven Merkmale bei den troglobiontischen Arten sind Anpassungen an den Nahrungs-
mangel im unterirdischen Lebensraum, wie die Bartelverlingerungen und die Bildung von
Fettspeichergewebe an den Basen von Analis und Adiposa. Mdglicherweise ist der Selekti-
onsdruck auf morphologische Anpassungen bei Hohlenwelsen nicht so hoch wie bei anderen,
weniger gut praadaptierten Fischarten. Dies fiihrt zu einer vergleichsweise langsameren Evo-

lution dieser Merkmale und verdeckt ein hoheres phylogenetisches Alter.
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R. macuspanensis kann aufgrund der vergleichsweise kleinsten Augenrudimente und der
lingsten Barteln als die am meisten an den Lebensraum Hohle angepalite Form betrachtet
werden. Jedoch scheinen regressive und konstruktive Troglomorphien nicht in jedem Einzel-
fall korreliert zu sein. Z. B. hat R. reddelli signifikant kleinere Augen als der nahe verwandte
R. zongolicensis, aber ihre Maxillarbartelldngen sind vergleichbar (Abb. 10 und 11; 2.3.). R.
laluchensis hat kleinere Augenrudimente als R. zongolicensis, aber trotz der basalen Stellung
im Stammbaum und der hohen p-Distanzen weist diese Spezies die kiirzesten Maxillarbarteln
aller untersuchten Hohlenarten auf. Das konnte durch eine langsamere Evolution von kon-
struktiven Troglomorphien in der La Lucha-Hohle erklart werden. Ein reiches Nahrungsange-
bot bildet die Grundlage fiir eine gro3e Population in diesem System. Moglicherweise ist der
Selektionsdruck auf eine Bartelverldngerung dort nicht so hoch wie bei anderen troglobionti-
schen Populationen, die hdufige Nahrungsknappheit bewiltigen miissen. Der Einflul anderer
Umweltbedingungen auf die Bartelldnge, z. B. hydromechanische Kréfte, ist bisher nicht un-
tersucht worden. Es ist vorstellbar, daf3 eine starke Strémung den Vorteil ldngerer Barteln be-

eintrachtigt, da sie nicht mehr nach vorne gestreckt werden kdnnen.

Nach der Theorie der neutralen Mutationen sollten Umweltbedingungen jedoch keinen Ein-
flu auf die Augenregression haben (Culver & Wilkens, 2000). Folglich sollte die Grofle des
Augenrudiments ein besseres relatives Maf} fiir die Dauer der Hohlenbesiedlung sein. Die
Akkumulation negativer Mutationen der Augenanlage ist jedoch ein stochastischer Prozef
und kann durch Populationsgrofle und periodische bottlenecks beeinflufit werden. Generell
1aBt sich das relative phylogenetische Alter nahe verwandter Hohlenfische nur unter Bertick-

sichtigung einer Anzahl von regressiven und konstruktiven Troglomorphien abschétzen.

Eine Abschitzung des phylogenetischen Alters der verschiedenen Cluster auf Grundlage einer
Divergenzsrate von 3,6 % pro Millionen Jahre (Donaldson & Wilson, 1999) ergab hohere
Werte als erwartet (Tab. 36). Diese Divergenzrate wurde anhand der kompletten Kontrollre-
gion berechnet. In der vorliegenden Arbeit wurde jedoch nur das HVS I untersucht. Das kann
zu einer durchschnittlich hoheren Anzahl von Substitutionen fiihren als man fiir die gesamte
Kontrollregion erwarten wiirde. Nach den berechneten durchschnittlichen Distanzen hat sich
der Vorfahre vor R. reddelli und R. zongolicensis vor 450.000 Jahren von der in dieser Studie
eingesetzten R. laticauda-Population getrennt. Es ist jedoch unwahrscheinlich, daB3 dieser
Zeitpunkt auch den Beginn der Hohlenbesiedlung darstellt. Wie bereits diskutiert sind R. red-
delli und R. zongolicensis wahrscheinlich das Produkt zweier unabhiangiger Hohlenbesiedlun-
gen, obwohl sie im Stammbaum einen gemeinsamen Cluster bilden. Dies deutet darauf hin,

daB die entsprechenden anzestralen R. laticauda-Populationen fiir diese beiden Hohlenfische
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nicht in dieser Studie enthalten sind. Ohne den direkten epigdischen Verwandten ist es nicht
moglich, den Zeitpunkt der Hohlenbesiedlung zu ermitteln. Dies konnte z. B. auch fiir ver-
schiedene troglobiontische Astyanax-Populationen gezeigt werden, die nicht von der derzeiti-
gen epigdischen Form dieser Region abstammen (Dowling et al., 2002; Strecker et al., 2003).
Die drei Hauptlinien von Rhamdia (die nordwestliche Gruppe, R. macuspanensis und R. lalu-
chensis) miissen sich nach den vorliegenden Daten vor mehr als einer Million Jahre getrennt
haben. Die Trennung zwischen der R. laticauda-Artengruppe und der AuBlengruppe R. guate-
malensis 136t sich sogar auf den Beginn der Besiedlung Mittelamerikas vor mehr als drei
Millionen Jahre zuriickdatieren. Das erscheint moglich, denn Rhamdia-Arten mit einer Zah-
nelung am hinteren Rand des Pectoralstachels und einem glatten Vorderrand sind ausschlief3-
lich aus Mittelamerika bekannt (Silfvergrip, 1996). Wahrscheinlich sind sie in diesem Gebiet
entstanden. Das berechnete phylogenetische Alter dieser Arbeit unterscheidet sich deutlich
von den Ergebnissen von Perdices et al., 2002, basierend auf Cytochrom b und ATPase 8/6-
Sequenzen. Demnach liegt die Aufspaltung von R. guatemalensis und R. laticauda bereits 6,5
— 5,6 Millionen Jahre zuriick. Diese friihe Trennung setzt eine Einwanderung nach Mittelame-
rika vor der Bildung der Landbriicke von Panama im Pliozén voraus. Perdices et al. (2002)
schlagen eine Ausbreitung iiber einen kurzlebigen Festlandkorridor im spaten Miozén vor ca.
5,3 — 5,7 Millionen Jahren vor. Der anschlieBende Anstieg des Meeresspiegels isolierte den
Vorfahren von R. laticauda in Costa Rica und den Vorfahren von R. guatemalensis im nordli-
chen Siidamerika. Die phylogenetische Rekonstruktion durch Perdices et al. zeigt basale Po-
lytomien, die eine schnelle Ausbreitung iiber die mittelamerikanische Landmasse im Pliozén

nahelegen, gefolgt von in situ Diversifikation.

4.2. Artkonzept

Biospezieskonzept (BSC)

Nach dem Biospezieskonzept kann man die verschiedenen beschriebenen troglobiontischen
Rhamdia-Populationen Mexikos zumindest als Arten in statu nascendi bezeichnen. Entschei-
dendes Kriterium flir den Artstatus nach dem BSC ist das Vorhandensein von Isolationsme-
chanismen, seien sie pra- oder postzygot. Wie die Kreuzungsexperimente von Wilkens (2001)
gezeigt haben, ist zwischen den Arten R. laticauda, R. reddelli und R. zongolicensis ein, wenn
auch noch unvollstindiger, postzygoter Isolationsmechanismus entwickelt. In den Stamm-

baumrekonstruktionen auf Grundlage der mtDNA bilden diese drei Arten einen einzigen Clu-
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ster relativ enger Verwandter, der den beiden entfernteren verwandten Arten R. macuspanen-
sis und R. laluchensis gegeniibersteht. Die Wahrscheinlichkeit ist daher groB3, da3 dieser Iso-
lationsmechanismus auch bei letzteren wirksam ist. Mdglicherweise ist er aufgrund der groB3e-
ren genetischen Distanz sogar ausgeprigter entwickelt. Wegen der groBlen geographischen
Entfernungen zwischen den Hohlensystemen wird es mit hochster Wahrscheinlichkeit nie zu
einem natiirlichen Sympatrietest zwischen den verschiedenen troglobiontischen Spezies
kommen, aber Hybridisierung mit den epigéischen Arten ist denkbar. Silfvergrip (1996) be-
tont in seiner Begriindung der Ungiiltigkeit der troglobiontischen Rhamdia-Arten, daf die
verhdltnismaBig kleinen Hohlenpopulationen anfillig fiir zufillig einwandernde epigéische
Individuen sind, da anschlieBende Hybridisierung ihre Identitdt auflost. Die Analyse der
Kontrollregion-Daten zeigt jedoch, da3 die untersuchten Hohlenarten sich durch diagnosti-
sche Basensubstitutionen klar voneinander und von den oberirdischen Arten R. laticauda und
R. guatemalensis unterscheiden. Allerdings mu3 man bedenken, dafl es sich dabei um rein
maternal vererbte mtDNA handelt. Introgression durch epigdische Miannchen wére damit
nicht nachweisbar. Genau dies ist der Fall bei dem mutmaBlichen Hybriden aus der Hohle von
R. macuspanensis. Trotz dunkler Farbung und entwickelten Augen hat dieses Individuum den
Haplotypen Mac 1, den haufigsten Haplotypen in der R. macuspanensis Probe; d. h. in der

molekulargenetischen Analyse erscheint dieses Tier als typischer Hohlenfisch.

Hennigsches Artkonzept (HSC)

Fiir das Hennigsche Artkonzept gelten weitgehend auch die oben gemachten Bemerkungen
zum BSC, allerdings wird man nach dem HSC die troglobiontischen Rhamdia-Populationen
kaum als Arten gelten lassen kdnnen. Das HSC verlangt eine streng dichotome Speziation,
wobei die Existenz der anzestralen Art mit dem Augenblick der Aufspaltung endet. Wollte
man die verschiedenen Hohlenpopulationen der Gattung Rhamdia nach diesem Konzept als
Spezies betrachten, bedeutet dies, da3 bei jedem Hohlenkolonisierungsereignis mit anschlie-
Bender Speziation der oberirdische Vorfahr seinen bisherigen Artstatus verliert und als neue
Art weiterexistiert. Dieses Modell stoB3t an seine Grenzen, wenn es zu einer mehr oder weni-
ger gleichzeitigen Kolonisierung verschiedener Hohlen durch Angehorige ein und derselben
oberirdischen Art kommt (Holsinger, 2000). Polytomien sind im HSC nicht zuldssig. Auf eine
weitere Schwierigkeit stof3t man bei der Interpretation der Stammbaumrekonstruktionen. Die
eingeschlossene R. laticauda-Population ist demnach eng mit R. reddelli und R. zongolicensis
verwandt. Die epigdischen Vorfahren von R. laluchensis und R. macuspanensis miissen somit

einer anderen Linie entstammen. Nach dem HSC miifite es sich dabei um eine andere Art als



87

R. laticauda handeln, anderenfalls wire R. laticauda paraphyletisch. Erkennt man die Hoh-
lenarten also an, bedeutet dies, da3 R. laticauda-Populationen aus verschiedenen Regionen
trotz fehlender Merkmale und fehlenden Isolationsmechanismen als getrennte Arten betrach-
tet werden miilten. Da dies nicht sinnvoll erscheint, bleibt als logische Folge nur noch die

Moglichkeit, den Hohlenpopulationen den Artstatus abzusprechen.

Partnererkennungskonzept (RSC)

Nach dem Partnererkennungskonzept spielt der bei den Rhamdia-Arten entwickelte postzy-
gotische Isolationsmechanismus keine Rolle. Wichtig ist, ob sich die Individuen zweier Po-
pulationen als potentielle Fortpflanzungspartner erkennen oder nicht. Mit Blick auf die Kreu-
zungsexperimente miifite man in diesem Fall also sagen, dal3 die Hohlenpopulationen nicht als
eigene Arten anzusehen sind, da sich die Individuen unterschiedlicher Herkunft im Labor er-
folgreich miteinander verpaaren. Andererseits ist es fraglich, ob sie dies auch unter natiirli-
chen Bedingungen im Freiland tun wiirden. So konnte Wilkens (miindl. Mitt.) beispielsweise
R. laticauda mit R. guatemalensis kreuzen, obwohl sie verschiedenen Artengruppen angeho-
ren und nach der molekulargenetischen Analyse eine hohe genetische Distanz aufweisen. Im
Freiland sollen beide Arten sympatrisch vorkommen (Miller, 1984; Perdices et al., 2002).
Zwar ist es aufgrund der unterschiedlichen Anforderungen an den Lebensraum (siche Be-
stimmungsschliissel; 2.4.3.) unwahrscheinlich, daB3 die Arten auch syntop leben, doch kann
zumindest in Ubergangszonen Kontakt bestehen. Natiirliche Hybride sind bisher jedoch noch
nicht dokumentiert worden (Scribner et al., 2001). In diesem Zusammenhang ist der Fund des
mutmaBlichen Hybriden in der Hohle von R. macuspanensis von besonderem Interesse. Die
morphologischen Untersuchungen legen nahe, daf es sich bei dem epigéischen Elternteil um
R. guatemalensis handelt, wihrend der troglobiontische Elternteil R. macuspanensis zur R.
laticauda-Artengruppe gehort. Die Grutas de Agua Blanca befinden sich in einem niedrigen
Hohenzug direkt am Rande der Kiistenebene von Tabasco. Dieses Flachland mit warmen,
langsam flieBenden Gewissern ist das typische R. guatemalensis-Habitat. Wahrscheinlich ist
R. macuspanensis heute von seinem nichsten oberirdischen Verwandten R. laticauda isoliert.
Die Indizien sprechen dafiir, da3 es sich bei dem mutmaBlichen natiirlichen Hybrid um einen
seltenen Ausnahmefall handelt. Alle bekannten Exemplare von R. macuspanensis weisen ei-
nen hohen Troglomorphiegrad auf: die Augen sind extrem reduziert, die Kinnbarteln sind
deutlich verldangert, und makroskopisch ist keine dunkle Korperfarbung mehr auszumachen.
Wenn Hybridisierung wirklich einen Einflu3 auf diese Population hétte, wiirde man erwarten,

daB3 der EinfluB3 der epigdischen Merkmale zu einer gewissen Variabilitdt in der Ausbildung
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der Troglomorphien fiihrt, wie es beispielsweise bei der Cueva Chica-Population des Chara-
ciden Astyanax fasciatus der Fall ist. Auch R. reddelli lebt in Parapatrie mit R. guatemalensis
(Wilkens et al., 1991), aus der San-Antonio-Hoéhle ist jedoch bisher kein Hybrid bekannt. Tat-
sdchlich sieht es so aus, als ob fast alle untersuchten troglobiontischen Rhamdia-Arten heute
isoliert sind. Wahrend R. reddelli und R. macuspanensis in Parapatrie mit R. guatemalensis
leben, ist aus der unmittelbaren Ndhe der Hohlen von R. zongolicensis und der Ayala-Popula-
tion kein permanentes Oberflichengewdsser bekannt. Die einzige mogliche Ausnahme ist R.
laluchensis. Ein leider schlecht erhaltenes Exemplar eines epigéischen R. laticauda ist aus
dem La Lucha-Gebiet vorhanden, jedoch ist unklar, ob das Individuum direkt im Hohlensy-
stem oder im oberirdischen Bach gefangen wurde. Die kurze Maxillarbartellinge und die
grof3e genetische Distanz innerhalb von R. laluchensis konnte man als Hinweise auf Hybridi-
sierung von Hohlenfisch und Oberflichenfisch verstehen, es gibt jedoch Einwénde. Lediglich
die Maxillarbartelldnge ist bei R. laluchensis gering (wenn auch immer noch signifikant 1an-
ger als bei R. laticauda), die Kinnbarteln sind jedoch mit denen anderer Hohlenarten ver-
gleichbar und deutlich langer als bei R. laticauda. AuBlerdem sind die Augenrudimente klein,
es gibt keine Uberlappung mit den Werten von R. laticauda. Eine Erklirung fiir die beobach-
teten groBen genetischen Distanzen innerhalb von R. laluchensis mag einerseits die verhalt-
nisméfBig groBe Stichprobe fiir die molekulargenetische Untersuchung sein, andererseits
berichten Sbordoni et al. (1986), da3 die La Lucha-Population sehr gro8} ist, daher konnte sich
moglicherweise eine hohe genetische Vielfalt erhalten. Eine weitere Moglichkeit wére die
Hybridisierung mit einer anderen Hohlenart. Aus der unmittelbaren Umgebung des La Lucha-
Hohlensystems sind weitere Hohlenpopulationen mit teilweise abweichenden Merkmalen be-
kannt (Weber, 1996). Aufgrund aller vorliegenden Daten und Beobachtungen 146t sich nicht
entscheiden, ob das RSC auf die troglobiontischen Rhamdia-Arten zutrifft oder nicht.

Evolutionires Artkonzept (ESC)

In bezug auf den Artstatus der troglobiontischen Rhamdia-Arten gegeniiber dem oberirdi-
schen Verwandten R. laticauda liefert das Evolutiondre Artkonzept teilweise eine geeignete
Erklarung. Die Arten R. macuspanensis und R. laluchensis stellen in der Stammbaumrekon-
struktion eigene Stammlinien dar, R. reddelli und R. zongolicensis konnten jedoch nicht klar
aufgeldst werden. Die festgestellten Unterschiede in der Augengrofle und die eingeschrinkte
Interfertilitdt sprechen dennoch fiir eigenstandige Linien. Gegeniiber R. laticauda weisen die
Hohlenarten durch die Entwicklung troglomorpher Merkmale ihre eigenen evolutiondren

Tendenzen aus. Obwohl es zum Auftreten von Hybriden mit epigédischen Arten kommen
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kann, bleibt die Identitdt der troglobiontischen Linien anscheinend bewahrt. Die anzestrale
oberirdische Art R. laticauda bleibt trotz Artaufspaltung weiter existent, da die relativ kleinen
Hohlenpopulationen periphere Isolate darstellen. Die troglobiontischen Tiere nehmen keinen
EinfluB3 auf die Oberfldchenart, da sie aullerhalb der Hohle nicht iiberleben und sich auch
nicht fortpflanzen konnen. Nach dem ESC ist es nicht notwendig, da3 die oberirdische Ur-
sprungsart Autapomorphien gegeniiber den Hohlenarten aufweist, so auch bei R. laticauda.
Schwieriger ist es, anhand des ESC die verschiedenen Hohlenpopulationen gegeneinander ab-
zugrenzen. Durch parallele Evolution zeigen sie kaum eigene evolutiondre Tendenzen. Die
eigenstindigen Stammlinien und der Isolationsmechanismus konnen jedoch als schwerwie-
gender betrachtet werden, weshalb man das ESC auf die Rhamdia-Arten Mexikos anwenden
kann. Man muB sich allerdings vor Augen halten, daf} dies eine subjektive Entscheidung ist,

einer der Hauptkritikpunkte am ESC.

Phylogenetisches Artkonzept (PSC)

Fiir das Phylogenetische Artkonzept hat kiirzlich Kullander (1999) mit ausdriicklicher Erwih-
nung von Hohlenfischen als bestes fiir die Fischsystematik geeignetes Artkonzept geworben,
weil es ausschlieBlich auf dem Vorhandensein diagnostischer Merkmale beruht. Kullander
betrachtet den beobachteten Genflull zwischen der oberirdischen und der unterirdischen Asty-
anax fasciatus Population als vernachldssigbares Phanomen beziiglich des Artstatus. Unter
Berufung auf Schmitter-Soto (1998) berichtet Kullander von betrachtlichem Genfluf3 durch
Hybridisierung zwischen verschiedenen oberirdischen Astyanax-Arten. Dennoch scheint die
Identitit dieser Arten nicht davon beeintrachtigt zu sein. Wenn dies fiir oberirdische 4styanax
Arten gilt, mul3 das auch fiir die Hohlenpopulationen von Astyanax zutreffen. Nach Kullan-
ders Meinung bleibt trotz Genflul von der Oberfliche die Identitdt der Hohlenpopulationen
erhalten, was sich in den typischen troglomorphen Merkmalen &duBlert. Wenn diese Merkmale
stabil sind und sowohl die epigédischen als auch die Hohlenpopulationen sich selbst erhalten,
dann sind sie verschiedene Arten. Populationsgenetische Untersuchungen (Avise & Selander,
1972; Espinasa & Borowsky, 2001) haben gezeigt, dal die verschiedenen Hohlenpopulatio-
nen untereinander enger verwandt sind als mit der heute dort lebenden epigdischen Popula-
tion. Die Tatsache, da3 diese ca. 30 bekannten Hohlenpopulationen voneinander isoliert sein
konnten, heiBt jedoch nicht, dal man es mit 30 verschiedenen Arten zu tun hat. Wenn sie die

gleichen diagnostischen Merkmale haben, sind sie Angehdrige einer einzigen Art.

Nach Kullanders Auffassung konnte man zumindest einige der untersuchten troglobiontischen

Rhamdia-Populationen als Arten beschreiben. So sind zwei Arten durch Autapomorphien ge-
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kennzeichnet: R. macuspanensis durch die charakteristische Form des Pectoralststachels und
die Ayala-Population durch die Anordnung der Coronalporen des Kopfkanalsystems. Bei den
anderen drei Arten stof3t man jedoch auf Schwierigkeiten. R. laluchensis ist durch die inter-
medidre Lange der Maxillarbarteln gekennzeichnet. Wie bereits diskutiert, sind diese propor-
tionalen Merkmale nur eingeschriinkt zur Artunterscheidung nutzbar, da es breite Uberlap-
pungen in den Spannweiten mit nahe verwandten Spezies geben kann. Demnach konnten
einige Individuen einer einzigen Population diagnostiziert werden, andere hingegen nicht. Bei
R. reddelli und R. zongolicensis scheint es gar kein geeignetes diagnostisches Merkmal zu ge-
ben, obwohl das Vorhandensein von Isolationsmechanismen und diagnostischen Basensub-
stitutionen auf eine unabhidngige Evolution beider Populationen hinweist. Nachdem PSC
wiirde man jedoch nur von einer einzigen Art sprechen. Die geographische Isolation, teilweise
tiber grofe Entfernungen hinweg, ist nach Kullander kein Kriterium zur Artunterscheidung.

Solche ,,geographischen Arten‘ sind nicht diagnostizierbar ohne Hinweis auf ihren Fundort.

Insgesamt stellt sich die Anwendung des PSC auf die Hohlenarten der Gattung Rhamdia als
unbefriedigend dar. Aufgrund der parallelen Evolution der Troglomorphien sind die morpho-
logischen Ahnlichkeiten groB. Nur Arten, die mdglicherweise durch Zufall autapomorphe
Merkmale erworben haben, die nicht in Zusammenhang mit der Hohlenanpassung stehen, las-
sen sich als Arten erkennen. Die anderen Populationen bleiben trotz der Separation und nach-
gewiesener unabhédngiger Entstehung mit Hilfe molekulargenetischer Untersuchungen nicht

diagnostizierbar.

Kohésionsartkonzept (CSP)

Fiir eine effektive Anwendung des Kohédsionsartkonzepts sind die erarbeiteten Daten nicht
ausreichend, besonders im Hinblick auf die ungeniigende Anzahl morphologischer Merkmale
aufgrund paralleler Evolution. Dennoch soll die allgemeine Methodologie des CSP hier kurz
im Zusammenhang mit den Hohlenarten der Gattung Rhamdia erldutert werden. Der erste
Schritt untersucht, ob es sich bei den betrachteten Populationen um Angehorige verschiedener
Stammlinien handelt. Nach dem erarbeiteten Verzweigungsschema ist dies zumindest fiir R.
laluchensis und R. macuspanensis gegeben. Im zweiten Schritt miissen die sogenannten Ko-
hisionsmechanismen untersucht werden. Das ist einerseits die Féhigkeit zum genetischen
Austausch. Bei einigen Populationen ist die Existenz eines postzygotischen Isolationsmecha-
nismus nachgewiesen (Wilkens, 2001). Dieser ist allerdings noch unvollstéindig. Andererseits
miissen Anpassungsunterschiede in Form von verschiedenen morphologischen Merkmalen

kongruent zum Verzweigunsschema der Stammlinien verteilt sein. Dies ist bei drei der Arten
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durch die signifikant unterschiedliche Bartellinge der Fall. Insgesamt ergibt sich ein unein-
heitliches Bild. Bei jedem Schritt gibt es einige Populationen, auf die die Kriterien des CSP

zutreffen, auf andere jedoch nicht.

Die Anwendung jedes der oben genannten Artkonzepte auf das Beispiel der troglobiontischen
Rhamdia-Arten Mexikos ist problematisch. In keinem Fall sind alle Bedingungen erfiillt. Im
Vergleich scheint das ,klassische® Biospezieskonzept die iiberzeugendsten Argumente fiir
den Artstatus der Hohlenarten zu liefern. Die Evolution eines Isolationsmechanismus bei R.
reddelli und R. zongolicensis ist zwar noch nicht abgeschlossen, aber sie deutet auf eine be-
reits seit lingerem bestehende Isolation hin. Diese Hypothese konnte durch die molekularge-
netische Untersuchung gestiitzt werden. Obwohl die beiden Arten im Stammbaum als Schwe-
stertaxa erscheinen, zeigen sie bereits eine grofle genetische Distanz und weisen diagnostische
Basensubstitutionen auf. Die weiter entfernt verwandte Art R. macuspanensis ist durch ein
autapomorphes Merkmal zu differenzieren. Aullerdem besitzt sie die am stirksten ausgebil-
dete Troglomorphie aller untersuchten Arten. Dies 148t auf ein vergleichsweise hohes phylo-
genetisches Alter und unabhingige Evolution schlieBen. Die Tatsache, daB3 trotzdem ein Hy-
brid mit der oberirdischen Art R. guatemalensis entstehen konnte, ist wahrscheinlich als Ein-
zelfall zu betrachten. Auch die bisher unbeschriebene Ayala-Population ist durch eine Aut-
apomorphie und eine Kombination charakteristischer Merkmale gut von den anderen Arten zu
unterscheiden. R. laluchensis ist zwar nur durch das proportionale Mal3 Maxillarbartelldnge
ansprechbar, weist jedoch die grofiten genetischen Distanzen zu den anderen Arten auf. Hy-
bridisierung in der Natur mit der anzestralen Form R. /aticauda ist bisher in keinem einzigen
Fall dokumentiert worden. Die gesammelten Erkenntnisse widerlegen Silfvergrips Meinung,

daB es sich bei den Hohlenpopulationen der Gattung Rhamdia nicht um giiltige Arten handelt.

Die Taxonomie hat neben theoretisch-methodischen Seiten auch eine praktische. Sie ist vor
allem ein Ordnungssystem, um die Vielfalt der Natur zu iiberblicken. Dies berechtigt jedoch
nicht dazu, in sich geschlossene Fortpflanzungsgemeinschaften nur deshalb nicht als Arten
anzuerkennen, weil ihnen leicht zugéngliche morphologische Unterscheidungsmerkmale feh-

len.
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5. Zusammenfassung

Die Welsgattung Rhamdia (Pimelodidae) ist im Siiden Mexikos durch zwei oberirdische Ar-
ten und mehrere Hohlenpopulationen vertreten. Bis 1993 waren zwei davon als neue Arten
beschrieben, R. reddelli und R. zongolicensis. Sie zeichnen sich gegeniiber ihrem nichsten
oberirdischen Verwandten R. laticauda durch parallele Evolution typischer Hohlentiermerk-
male wie z. B. reduzierte Augen und Korperpigmentierungen aus. In einer Revision der Gat-
tung Rhamdia wurden diese Hohlenarten jedoch aufgrund augenscheinlich fehlender diagno-

stischer Merkmale nicht als giiltig anerkannt.

In der vorliegenden Arbeit wurden in der Fischtaxonomie gebrauchliche morphologische
Merkmale in bezug auf ihre Aussagekraft bei verschiedenen Hohlenpopulationen der Gattung
Rhamdia iiberpriift. Fiir einige davon konnten diagnostische Merkmale gefunden werden, und
zwei davon wurden als neue Arten beschrieben: R. macuspanensis zeichnet sich durch die
charakteristische Form ihres Brustflossenstachels und den statistisch signifikant verldngerten
Barteln aus; R. laluchensis besitzt Maxillarbarteln von intermedidrer Lange, die zwischen der
der oberirdischen Art R. laticauda und den anderen Hohlenarten liegt; eine weitere, noch un-
beschriebene Population aus der Ayala-Hohle zeigt ebenfalls einige charakteristische Merk-
male, die zur Diagnose genutzt werden konnen: Kinnbarteln und Kopf sind im Vergleich mit
den anderen Hohlenarten verkiirzt, und im Bereich der Kopfkanidle des Seitenliniensystems
findet man eine aulergewohnliche Porenanordnung. Infolgedessen soll diese Population in

kiirze als neue Art beschrieben werden.

Diese Untersuchung machte jedoch ebenfalls deutlich, daf} trotz der oben erwdhnten mor-
phologischen Unterschiede die traditionellen Mefmethoden in ihrer Aussagefdhigkeit be-
grenzt sind. Die beschriebenen Arten R. reddelli und R. zongolicensis lassen sich nicht sicher
voneinander unterscheiden. Der Vergleich der Hohlenarten mit der epigdischen Art R. lati-
cauda mit morphometrischen Methoden ist problematisch, da der Denominator Standardlénge
durch den bei den Hohlenfischen in konvergenter Evolution vergroferten Kopf stark beein-

flu3t wird.

Weitere Merkmale zur Unterscheidung der Arten und Hinweise auf die verwandtschaftlichen
Beziehungen wurden durch die molekulargenetische Untersuchung gefunden. Es wurde ein
412 bp langes Segment aus der hypervariablen Doméne I in der Kontrollregion der mtDNA
sequenziert. Jede untersuchte Rhamdia-Art war durch 1 — 4 eigene Haplotypen und diagnosti-
sche Basensubstitutionen charakterisiert. Die phylogenetische Rekonstruktion ergab drei

Stammlinien, deren Beziehung zueinander jedoch nicht aufgelost werden konnte. Die in die-
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ser Arbeit eingeschlossene R. laticauda-Population bildete mit den beiden Hohlenarten R.
reddelli und R. zongolicensis einen Cluster. Daraus folgt, daf3 die troglobiontischen Arten R.
laluchensis und R. macuspanensis wahrscheinlich von anderen anzestralen epigdischen Linien

abstammen.

Die Synthese aus der morphologischen und molekulargenetischen Untersuchung 146t die
SchluBifolgerung zu, daB3 es sich bei den untersuchen Hohlenpopulationen der Gattung Rham-

dia trotz groBer morphologischer Ahnlichkeit um giiltige Arten handelt.

Die Berechnung der genetischen Distanzen zwischen den Arten erlaubte die Abschédtzung des
phylogenetischen Alters der einzelnen Stammlinien. Frithere Annahmen eines relativ jungen
Alters (ca. 10 000 Jahre) aufgrund gering entwickelter Troglomorphien konnten nicht besti-
tigt werden. Die ermittelten Werte ergaben statt dessen, da3 die Trennung des Vorfahren von
R. reddelli und R. zongolicensis von R. laticauda vor 450 000 Jahren stattfand. Die Aufspal-
tung der drei Stammlinien muf3 sich nach den vorliegenden Daten vor mehr als einer Millio-

nen Jahre ereignet haben.

Hinsichtlich der Aussagekraft und Anwendbarkeit verschiedener Artkonzepte konnte auf Ba-
sis der gesammelten Ergebnisse geschluBBfolgert werden, dafl das Biospezieskonzept am
schliissigsten die Beziehungen zwischen den untersuchten Rhamdia-Populationen erkldren

kann.
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7. Anhang
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Sequenzen der HVS I in der mtDNA Kontrollregion bei den untersuchten Rhamdia-

Haplotypen:

Macl
Mac2
Mac3
Mac4
Laluchal
Lalucha2
Lalucha3
Lalucha4
Zong3
Redl
Red2
Latl
Lat2
Gual
Guaz2

Macl
Macz2
Mac3
Mac4
Laluchal
Laluchaz
Lalucha3
Lalucha4
Zong3
Redl
Red2
Latl
Lat2
Gual
Gua?2

Macl
Mac2
Mac3
Mac4
Laluchal
Lalucha2
Lalucha3
Lalucha4
Zong3
Redl
Red2
Latl
Lat2
Gual
Guaz2

Macl
Mac2
Mac3
Macé
Laluchal
Lalucha?2
Lalucha3
Lalucha4
Zong3
Redl
Red2
Latl
Lat2
Gual
Guaz2

TCCCACCCCT AACTCCCAAA GCTAGGATTC TCAATTAAAC TATTTTCTGA AACAA

..... - LT
..... - LT
..... - LTl
..... - LTl
..... - LT
..... ACT.G AC..A C
..... ACT.G AC..A C

—GCCA GGCCGCAATA CTTTACACTA

..... G...T
......... T
..... G...T
..... G...T
..... G...T
..... G...T
......... T
......... T
......... T
......... T
......... T

.C....T

CG...T

JALLLLT
JALLLLT
Cooanl.
Cooanl.



Macl CGACCAACCC TATATTCTTA AGACATACTC TTCTTGATAG GTCAGGGACA AAAATTGTGG GGGTTTCACA ACTTGAACTA
MaAC2 i et e et e et e e e e e
£ K
=
Laluchal ...t it it i e e e
LaluchaZ ...t i i i i e e e
Laluchal3 ...t i i it i e e e
Laluchad ...t i i it e e e e
/22 oL 1 T R T..
Redl o e i i e e e S T..
Red2 i e i i e e e L T..
A N
T N
Gual e i i e e e D
GUAZ it i ie e e e O D

Macl TTTCTGGCAT CT
Mac2 = ...
Mac3 = ...
Mac4d ... ..
Laluchal .......... .G
Lalucha2 .......... .G
Lalucha3 .......... .G
Lalucha4 .......... .G
Zong3 = ..........
Redl ..........
Red2 ..........
Latl ...
Lat2 ...
Gual  ..........
Guaz = ...,

412 bp insgesamt
t-RNA endet an Position 49

alle Zong Haplotypen mit einem 19 bp Repeat zwischen Position 112 und 113 (unterstrichen)

alle Zong Haplotypen, LalLucha 4, Gua 1 und Gua 2 mit unterschiedlicher Anzahl von 36 bp Repeats zwischen
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Position 153 und 154 (unterstrichen), die vier Zong Haplotypen unterscheiden sich nur in der Anzahl dieser

Repeats

Zong 1 +3 Repeats
Zong 2 +4 Repeats
Zong 3 +5 Repeats
Zong 4 +6 Repeats
LaLucha 4 +9 Repeats
Gua 1 +8 Repeats

Gua 2 +3 Repeats
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