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Analisis filogenético del complejo de especies occidentalis
del género Mesomexovis Gonzalez-Santillan y Prendini, 2013
(Scorpiones: Vaejovidae) basado en evidencia morfologica

Resumen

Debido a su distribucién desde Jalisco hasta Oaxaca se ha sugerido que las especies M.
occidentalis y M. oaxaca pueden en realidad representar un complejo de especies (Sissom, 1989;
Gonzalez-Santillan, 2013; Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013; 2015). Se presenta el primer
analisis filogenético realizado sobre este grupo utilizando caracteres morfolégicos. Se codificaron
83 caracteres cualitativos y 74 cuantitativos que se analizaron de forma independiente y conjunta.
Los analisis filogenéticos fueron realizados en TNT (Goloboff et al., 2003) bajo el criterio de
parsimonia usando pesos iguales e implicados. Se exploré ademas el impacto de la discretizacion
y estandarizacion de los datos cuantitativos. Los resultados obtenidos indican que el complejo
occidentalis esta compuesto por al menos siete linajes discernibles morfologicamente. Sin
embargo, hacen falta mas estudios que permitan delimitar la distribucion de éstos, asi como

analisis moleculares que den mayor soporte a los resultados obtenidos en el presente trabajo.

1. Introduccién

Entender las relaciones histéricas entre los organismos a través de un marco filogenético es
el principal objetivo de la sistematica. Gran parte del conocimiento que se tiene sobre “El Arbol
de la Vida” a todos los niveles jerarquicos se basa en estudios filogenéticos (Wiens, 2000a;
Giribet, 2015). Ya sea moleculares o morfolégicos, el objetivo principal de estos estudios es
descubrir la relacion ancestro-descendiente entre un grupo particular de organismos, mediante la
identificacion de sinapomorfias, que se definen como caracteres heredados a un grupo de
organismos por su ancestro comun inmediato (Hennig 1965). Estos caracteres inicialmente se
proponen como hipétesis de homologia, entendida como la relacién histdrica entre estructuras de
diferentes organismos que fueron herencia de un ancestro comun (de Luna & Mishler, 1996;
Hennig 1965), es decir, la misma estructura en diferentes linajes sin importar su forma y funcion
(Owen, 1848). que seran sometidas a prueba con la congruencia de otros caracteres mediante

un analisis filogenético (de Pinna 1991).



Desde este punto de vista, el enfoque de la biologia comparada cobra especial importancia ya
que es una disciplina integrativa y proporciona datos para diferentes campos de investigacion
como la ecologia, la biologia evolutiva y la fisiologia (Vogt et al., 2010), ademas se apoya en un
conjunto de métodos que permiten la obtencién de datos anatéomicos y estructurales de los
organismos (Ziegler, 2012; Giribet, 2015).

Tradicionalmente la morfologia ha jugado un papel fundamental en la inferencia filogenética
de diversos grupos de aracnidos (Giribet, 2010; 2015). Existiendo multiples trabajos como
evidencia, por ejemplo, los realizados por Shultz (1990; 1998; 2007) quien con base en 202
caracteres morfolégicos propuso una hipétesis filogenética de la Clase Arachnida y en trabajos
posteriores una filogenia del Orden opiliones con base en 26 caracteres anatdomicos. Para el
Orden Araneae Griswold et al. (1999) propusieron la filogenia del clado Enteleginae usando 137
caracteres morfolégicos. Y para el caso del Orden Scorpiones, Soleglad & Sissom (2001)
analizaron una matriz de 89 caracteres anatdmicos para la familia Euscorpiidae. En la actualidad
y aun con el reciente desarrollo de técnicas moleculares sofisticadas, la morfologia sigue siendo
la base de estudios sistematicos (por ejemplo, Giribet et al., 2010; Lopardo et al., 2011; Rota-
Stabelli et al., 2011; Legg et al., 2013) y la razdn es simple, no existe otra forma de comprender
como es que los organismos se comportan y evolucionan junto con su ambito ecoldgico, sin
entender primero la forma y la funcién de las partes que los componen (Richter & Wirkner, 2014;
Giribet, 2015).

El estudio morfologico representa una fuente de informacion unica pues en muchos casos
conduce al descubrimiento de especies nuevas, sirve para poner a prueba hipétesis moleculares
y en conjunto con la informacidon molecular permite proponer hipotesis de homologia de
estructuras corporales complejas (Giribet, 2015). Una de las principales ventajas de usar la
morfologia es que permite la inclusién de fésiles (Hillis & Wiens, 2000; Giribet, 2015) como parte
de un analisis filogenético de evidencia total (Wiens, 2004; Pyron, 2011), lo que permite el
reconocimiento correcto de caracteres plesiomaérficos, simplesiomérficos y la posicion correcta de

los fosiles dentro de un arbol filogenético (Wiens, 2004).

El objetivo de la sistematica filogenética es el descubrimiento de grupos mondfiléticos (con
base en sinapomorfias), en relacion, la taxonomia refleja esta historia evolutiva a través de
clasificaciones, desde este punto de vista los estudios morfolégicos cumplen un papel
fundamental en la inferencia filogenética y la taxonomia, ya que la mayoria de las especies son
descritas, identificadas y delimitadas con base en este tipo de caracteres; e incluso en los

estudios sistematicos moleculares se emplea la morfologia para discernir entre especies o

2



unidades operacionales para sus analisis (Hillis & Wiens, 2000). El reciente desarrollo de nuevas
tecnologias, asi como el interés de algunos investigadores han dado lugar a una acelerada
adquisicion de datos anatémicos (Ziegler et al., 2008; Ziegler & Menze, 2013; Giribet, 2015), sin
embargo, aun hace falta un enfoque integrativo que permita un mayor aprovechamiento de este

tipo de datos.

Aunque se propone que las filogenias moleculares son proveen mayor informacion que las
filogenias morfoldgicas, principalmente por la gran cantidad de caracteres que se pueden adquirir
con los marcadores moleculares (Hillis, 1987; Hillis & Wiens, 2000), se ha demostrado en algunos
estudios (con alacranes en particular), que proporcionalmente las matrices morfoldgicas pueden
tener un numero comparable de caracteres informativos (Santibanez-Lépez et al., 2014;
Gonzalez-Santillan & Prendini 2015; Ojanguren et al., 2015). Por otro lado, la definicion de
homologia con base en datos moleculares puede resultar ambigua (Hillis, 1994) ya que se
sustenta en un alineamiento que puede variar de acuerdo con los algoritmos, por ejemplo,
alineamientos progresivos, alineamientos globales, parametros usados, penalizacion por
apertura de gap, tipo de matrices de substitucidn, etc. En contraste, las homologias primarias
morfoldgicas pueden refinarse porque se basan en informacién empirica y no en programas
computacionales. Ademas, los caracteres morfoldgicos son el resultado de la expresion de varios

genes de forma simultanea (Hillis & Wiens, 2000).

1.1 Pesado de Caracteres en los Analisis Filogenéticos

El pesaje de caracteres ha sido un tema controversial dentro de la cladistica, existen varios
argumentos que han sido propuestos para su implementacion: esquemas basados en pesados a
priori y enfoques analiticos de pesado a posteriori. Ejemplos del primer caso son la compatibilidad
de los caracteres (Penny & Hendy, 1985; Sharkey, 1989) y métodos que requieren de
conocimiento previo sobre los caracteres como son la tasa de cambio del caracter entre otros.
Sin embargo, su principal inconveniente es que incorporan ideas preconcebidas sobre la
evolucién de los grupos en sus codificaciones. Ademas, en el primer caso se sabe que la
compatibilidad no siempre representa homologia y en muchos casos caracteres con muy pocas
incompatibilidades resultan mayormente homoplasicos; mientras que el segundo caso no es
realmente aplicable en la practica (Goloboff, 1993). Dentro del pesado de caracteres analitico a
posteriori tenemos: el pesaje de caracteres en contra de la homoplasia, que ha sido el mas
aceptado debido a que es el unico que puede ser justificado sin necesidad de realizar conjeturas

a priori como sucede con los métodos antes mencionados. (Farris, 1969; Goloboff, 1993).



Farris (1969) propuso el uso de pesos sucesivos, un método iterativo en el cual se obtiene un
cladograma con pesos iguales, del cual se calculan los indices de consistencia, de retencion y de
consistencia reescalado de los caracteres. En el paso siguiente a cada caracter se le confiere un
peso dependiendo del grado de homoplasia que presentd. Este paso se repite iterativamente
utilizando un nuevo conjunto de pesos hasta obtener resultados estables (Goloboff, 1993;
Hormiga & Giribet, 2004).

Con base en las ideas de Farris (1969), Goloboff (1993) propuso un segundo método de pesaje
de caracteres el cual denomind pesos implicados. En contraste con el método de pesos
sucesivos, el de pesos implicados no es un método iterativo, dado que el proceso no se repite
hasta lograr estabilidad puesto que se lleva a cabo a la par de la busqueda. El método de pesos
implicados mide el ajuste de cada caracter a una topologia, donde el peso esta en funcion del
ajuste, es decir, caracteres que presenten un mayor ajuste tendran mayor peso en el analisis y
por lo tanto tendran un menor grado de homoplasia. El ajuste total del arbol se calcula sumando
el ajuste de cada uno de los caracteres (Goloboff, 1993; 1995). En contraste con las ideas
tradicionales de parsimonia, este método realiza la busqueda de las topologias con valores de
ajuste optimos, por lo cual el arbol mas parsimonioso sera aquel que presente mayor ajuste y no

necesariamente el arbol mas corto (Hormiga & Giribet, 2004).

Metodologicamente, Goloboff (1993) considera a la homoplasia como una funcion concava en
la cual el ajuste de un caracter se expresa como f; = k / (s; +k), donde, f; es el ajuste, k una
constante de concavidad y s; el numero de pasos extra para el caracter. En esta funcion la
constante k determina la severidad del peso, por lo que diferentes valores de k pueden producir

diferentes topologias 6ptimas (Goloboff 1993).

Aunque existen posturas contrarias a la propuesta del pesado diferencial de caracteres (por
ejemplo, Turner & Zandee, 1995; Kluge, 1997; 2005) que defienden las ideas tradicionales de
parsimonia, el método de pesos implicados ha sido ampliamente implementado (Brother, 1999;
Goloboff et al., 2008; Pasnik & Weiner, 2017; Goloboff et al., 2017). Goloboff (1997) y Goloboff
et. al. (2008) demostraron que por lo menos para bases de datos morfolégicas la implementacion
de este método optimiza los estadisticos relacionados a la calidad de los resultados como son

las diferentes medidas de soporte (Goloboff, 2013).



1.2 Codificado de Caracteres Continuos

En general los sistemas de caracteres que son empleados en los estudios filogenéticos
pueden ser divididos en discretos y continuos. Comunmente los caracteres discretos son
mayormente empleados debido a que tanto su codificacion como su polarizacion es mas sencilla.
En contraste los caracteres continuos han sido objeto de critica por diversos autores (Disotell,
1994; Crowe, 1994; Crisp & Weston, 1987; Cranston & Humphries, 1988) debido a la dificultad
en su seleccion, definicion y delimitacion. Sin embargo, ya que cumplen el criterio necesario para
su uso en analisis filogenéticos no existen medios justificables para descartarlos de la sistematica
filogenética (Rae, 1998). Aun asi, su codificacion sigue siendo uno de los principales temas de
discusion entre diferentes autores (Thiele, 1993; Farris 1990, Rae 1998, Goloboff, 2006).

Una de las principales propuestas para el empleo de los caracteres continuos en los analisis
filogenéticos ha sido la discretizacion, esto es, su transformacion a caracteres con una
delimitacion tajante, para evitar el traslape de valores. Diversos métodos han sido propuestos
(Mickevich & Johnson, 1976; Archie, 1985; Goldman, 1988; Thiele, 1993), en los cuales los
caracteres continuos son divididos en intervalos y posteriormente codificados como discretos.
Farris (1990) critico esta practica mencionando que: “faxones con valores significativamente
diferentes pueden asignarse al mismo estado, y/o taxones con diferencias no significativas

pueden asignarse a diferentes estados”.

Goloboff et. al. (2006), propusieron el analisis de los caracteres continuos como tal, sin
implementar ningin método de codificacién. Los autores proponen el uso del programa de
parsimonia TNT (Goloboff et al., 2003), en el cual se implementan algoritmos desarrollados para
este tipo de analisis. Cuando el rango de los caracteres continuos es muy extenso entre ellos,
por ejemplo 0-1 vs 0-100, su uso como tal puede provocar que la senal filogenética del segundo
domine la estructura de la topologia resultante. Para eliminar este efecto, Goloboff y
colaboradores, sugieren utilizar los valores minimo y maximo multiplicado cada uno por uno o
dos errores estandar, lo que permite estandarizar los valores a una escala de entre cero y uno
(Goloboff et al., 2006). Este método permite reducir el rango de los caracteres continuos al
escalarlos mediante métodos estadisticos, por lo cual la integridad del caracter informativo no se

ve afectado (Gonzalez-Santillan & Prendini, 2015).



1.3 El Orden Scorpiones

El Orden Scorpiones es un grupo de aracnidos bien caracterizado y morfolégicamente muy
conservado (Lourenco & Sissom, 2000; Santibanez-Lépez et al., 2016). Comprende en la
actualidad, aproximadamente 2385 especies (Rein-Oven, 2017) distribuidas en 208 géneros y 20
familias (Santibanez-Lépez et al., 2016). A pesar de ser el quinto Orden mas diverso de aracnidos
(Janion-Scheepers et al. 2015) no se conoce bien su diversidad y sus relaciones filogenéticas

aun son inciertas en todos los niveles taxonémicos.

Los escorpiones son considerados uno de los grupos de artropodos terrestres mas antiguos
(Lourenco & Sissom, 2000), presentan una amplia distribucidn geografica y se encuentran en casi
todos los continentes excepto el Antartico. Se distribuyen en todos los habitats no boreales y en
algunas islas, pero su mayor diversidad se encuentra en las areas subtropicales y desérticas
(Polis, 1990b), por ejemplo, Orobothriurus huascaran Ochoa et al., 2011 habita en los Andes a
4910 m de altura (Ochoa et al., 2011). Otras especies son troglobias, como Alacran tartarus

Francke, 1982 que se encuentra en cavernas a 812 m bajo la superficie (Francke, 1982).

Aunque la escorpiofauna de América del Norte es una de las mas estudiadas a nivel mundial,
especialmente en la peninsula de Baja California (Williams, 1980), el conocimiento de la
diversidad de este grupo en otras areas de México aun es pobre (Lourenco & Sissom, 2000). Las
relaciones filogenéticas de la fauna ya conocida todavia son inciertas en muchos casos y la
existencia de especies cripticas da lugar a complejos de especies, lo que dificulta ain mas el

estudio de su diversidad y taxonomia.

1.3.1 Morfologia y Anatomia Interna de los Escorpiones

En los escorpiones como en el resto los aracnidos (excepto por los acaros y opiliones) el
cuerpo se encuentra dividido en prosoma y opistosoma (Figura 1). El prosoma se encuentra
cubierto dorsalmente por un caparazon fuertemente esclerosado, este presenta diferentes
texturas y patrones de granulacion que resultan de importancia taxonémica para algunos grupos
(Gonzalez-Santillan, 2001). La parte media del caparazén puede o no presentar un par de ocelos
medios y en el borde latero-frontal de cero a cinco pares. El prosoma esta formado por seis
segmentos fusionados que dan origen a los queliceros, pedipalpos, y los cuatro pares de patas
(Figura 1) mas el acron, un séptimo segmento que desaparece durante el desarrollo embrionario
(Hjelle, 1990).
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Figura 1. Androctonus australis (Linnaeus, 1758) mostrando la metamerizacién primaria y apéndices presentes en

los escorpiones. Vista dorsal (A) y vista ventral (B) [Modificado de Stockmann & Ythier., 2010].

Los queliceros son el primer par de apéndices del prosoma y estan compuestos por tres
segmentos (coxa, tibia y tarso) organizados como una pinza (Figura 2-C y 2-D). Los dedos fijo y
movil de los queliceros cuentan con denticulos y granulos usados para triturar tejidos duros
(Hjelle, 1990). La presencia, tamano y forma de estos denticulos son de considerable importancia

taxondmica a nivel de familia (Vachon, 1963).

Los pedipalpos (Figura 2-A) son el segundo y mas notable par de apéndices en los
escorpiones, constan de seis artejos (coxa, trocanter, fémur, patela, tibia y tarso); al igual que en
los queliceros, la tibia y el tarso estan dispuestos a modo de pinza (Figura 2-B). Los dedos, fijo
(tibia) y movil (tarso), estan dotados en su margen interno por series de granulos dispuestos en
diferentes patrones que varian entre los grupos. Los pedipalpos también presentan un tipo de
sedas sensoriales llamadas tricobotrias, cuyo nimero y disposicion es de relevancia taxonémica
(Vachon, 1963; Hjelle, 1990); de igual manera la forma, dimensiones y textura de la pinza y los
artejos varian entre familias, géneros y especies. Las carinas o quillas de la pinza del pedipalpo
son de gran importancia taxonémica pues la presencia, posicion, textura y nivel de desarrollo

permite discernir entre especies, géneros y familias. Gonzalez-Santillan & Prendini (2013)



establecieron la nomenclatura de las quillas presentes en los pedipalpos para la subfamilia

Syntropinae (Figuras 5 — 7) con base en estudios basados en la morfologia de todo el Orden.

TARSO
(DEDO MOVIL)

TARSO
(DEDO MOVIL)

(DEDO FLIO)

(DEDO FIJO)

TIBIA
(MANUS)

PATELA

Figura 2. Vista dorsal del pedipalpo de Tityus mongei Lourengo, 1996 mostrado los principales artejos que lo conforman
(A). Vista retrolateral de la pinza de Thorellius intrepidus (Thorell, 1876), se observa la disposicion de la tibia (manus +
dedo fijo) y el tarso (dedo mavil) (B). Vista dorsal del quelicero de Brachistosternus pentheri Mello-Leitdo, 1931 (C) y
vista ventral del quelicero de Vaejovis sp. (D) mostrando los principales artejos de un quelicero tipico. [A. Modificado
de Lourencgo, 1996; B. Tomado de Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013; C. Tomado de Carrera et al., 2009; D.
Modificado de Stockwell, 1992]

Las patas o apéndices locomotores, al igual que los pedipalpos, estan conformadas por seis
artejos: coxa, trocanter, fémur, patela, tibia y tarso (subdividido en basitarso y telotarso), al final
del cual se presenta un par de ufas tarsales. Su funcion principal es la locomocion (Hjelle, 1990)
y pueden presentar adaptaciones para distintos substratos, por ejemplo, escorpiones psamofilos
como Paravaejovis pumilis (Williams, 1980) presentan alargamiento en las sedas de las patas,
conocido como peines de sedas, que le permiten desplazarse faciimente en la arena. En
escorpiones peldfilos las patas son cortas y robustas al igual que las ufas tarsales (Polis, 1990c)
y las sedas son espiniformes, las cuales usan como herramienta para cavar en suelos

relativamente compactos.
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Figura 3. Segmentos 1-4 del metasoma de Kuarapu purhepecha Francke & Ponce-Saavedra, 2010 (A). Vista lateral
del quinto segmento y telson de Balsateres cisnerosi (Ponce-Saavedra & Sissom, 2004) (B). Vista ventral de Konetontli
acapulco (Armas & Martin-Frias, 2001) mostrando los peines y sus componentes (C). Abreviaciones: ac, aculeo; ves,
vesicula; pb, pieza basal; Im, lamela marginal; Imd, lamela media; fc, fulcra; dp, dientes pectinales. [A-B Modificado de
Gonzalez Santillan & Prendini, 2013; C Modificado de Gonzalez-Santillan &Prendini 2015b].

El opistosoma o abdomen se encuentra dividido en dos subtagmas, el mesosoma que se
encuentra fusionado con el prosoma y el metasoma que se prolonga en forma de cola (Polis,
1990a). El mesosoma esta formado por siete segmentos dorsalmente cubiertos por gruesas
placas esclerosadas llamadas terguitos. Ventralmente, el primer segmento da origen a las dos
piezas del opérculo genital que cubren el gonoporo; del segundo segmento deriva un par de
apéndices modificados que se consideran una sinapomorfia para el Orden, llamados peines
(Figura 3-C). Los peines se encuentran formados por la pieza basal, la lamela marginal, la lamela
media, la fulcra y los dientes pectinales en los cuales se ubican microestructuras sensoriales
conocidas como “peg sensilas” (clavijas sensoriales) con funciones mecano y quimiorreceptoras

(Hjelle, 1990). Del tercer al sexto segmento, se ubican los estigmas que se internalizan a través
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de los espiraculos y llegan a los libros pulmonares, las estructuras respiratorias en los
escorpiones. El séptimo segmento no posee apéndices y funge como pieza de anclaje del

metasoma (Figura 1).

El metasoma esta integrado por cinco segmentos cilindricos, esclerosados y sin terguitos o
esternitos evidentes (Figuras 1 y 3-A) (Hjelle, 1990); sin embargo, poseen en muchos casos,
carinas y sedas de importancia taxonémica (Yahia & Sissom 1996). Haradon (1983; 1984a;
1984b; 1985) en su revision del género Paruroctonus Werner, 1934 encontré que el nimero y
posiciéon de las macrosedas en el pedipalpo y el metasoma resultan taxonémicamente
informativos. Gonzalez-Santillan (2013) y Gonzalez-Santillan & Prendini (2013; 2015) fueron los
primeros en utilizar este tipo de caracteres con un enfoque filogenético en el analisis cladistico
de la subfamilia Syntropinae, como resultado obtuvieron que para ocho de los 11 géneros que

integran esta subfamilia el conteo de macrosedas fue altamente informativo.

De forma general los segmentos del metasoma aumentan progresivamente en longitud en
direccion distal, siendo el quinto segmento siempre mas largo que el resto (Figura 3-A) y en el
cual se encuentra el ano (Hjelle, 1990). Al final se encuentra el telson que deriva del quinto
segmento y no es considerado un segmento como tal por su posicion postanal. El telson consta
de dos partes: la vesicula y el aculeo o aguijén (Figura 3-B). La vesicula contiene las glandulas
de veneno, que son sacos pareados formados por una capa simple de epitelio secretor rodeado
por tejidos conjuntivo y muscular en medio de la cual abre un lumen (Hjelle, 1990). El aculeo es
una estructura esclerosada que internamente posee canales que conectan a las vesiculas con el

exterior y permiten el transito del veneno al momento de la picadura.

El sistema nervioso de los escorpiones se encuentra integrado por un ganglio supraesofagico,
un ganglio subesofagico, tres ganglios mesosomales y cuatro ganglios metasomales. El cerebro
0 ganglio supraesofagico inerva hacia los ocelos medios, ocelos laterales, queliceros, eséfago y
parte frontal y posterior del caparazén. El ganglio subesofagico se extiende hacia los pedipalpos,
los cuatro apéndices locomotores y da origen a cuatro cordones nerviosos que se dirigen a la
region genital, peines y los dos primeros pares de libros pulmonares (Hjelle, 1990; Horn, &
Achaval, 2002). Los primeros dos ganglios mesosomales inervan el tercer y cuarto par de libros
pulmonares respectivamente para luego extenderse hacia la parte visceral. El tercer ganglio que
posee un mayor numero de células que el resto, despliega un par de cordones nerviosos en el
séptimo segmento que se hipotetiza actuan durante el reflejo del alacran al momento de picar
con su aculeo (Hjelle, 1990; Yellamma et al., 1982). Los cuatro ganglios metasomales se ubican

hacia la parte distal de los segmentos uno a cuatro; el cuarto ganglio corresponde a la fusién de
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los ganglios pertenecientes a los segmentos cuarto y quinto. éste posee un par de cordones
nerviosos en la parte posterior que inervan el quinto segmento y el telson. Los cordones que
inervan el telson controlan su movimiento y se conectan con los nervios de los pedipalpos y las
patas para coordinar los movimientos durante un ataque o defensa (Figura 4) (Babu, 1985; Hjelle,
1990).

Figura 4. Representacion esquematica de (A) Bothriurus bonariensis (Koch, 1842) ilustrando la posicion de los
principales ganglios en el sistema nervioso de los escorpiones. (B) Representacion del sistema circulatorio en
escorpiones. Abreviaciones: GSP, ganglio supraesofagico; GSB, ganglio subesofagico; ms, ganglio mesosomal; mt,
ganglio metasomal; CO, corazon, ao, aorta; ac, arteria cardiaca; ap, aorta posterior. [A. Modificado de Horn & Achaval,
2002; B. Modificado de Wirkner et al., 2007].

El sistema respiratorio consta de cuatro pares de libros pulmonares ubicados en los segmentos
tercero a sexto del mesosoma y que abren al exterior a través de aperturas en los esternitos
llamadas espiraculos, la forma de los espiraculos es de importancia taxonémica. Los libros
pulmones se encuentran formados por dos camaras: atrial y pulmonar. La camara atrial se
encuentra conectada al espiraculo; la camara pulmonar a su vez posee una serie de lamelas que

son extensiones tubulares del epitelio posterior de la camara. El espacio entre cada lamela se
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conoce como espacio interlamelar el cual se mantiene comunicado a través de pequefas ranuras
con la camara atrial. El intercambio gaseoso se lleva a cabo por medio de difusion simple en el

lumen de las lamelas (Hjelle, 1990).
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Figura 5. Vista dorsal (A) y retrolateral (B) de la pinza de Kochius punctipalpi (Wood, 1863) mostrando las quillas
presentes en la subfamilia Syntropinae. Abreviaciones: dpl, dorsal prolateral; dps, prosubmedia dorsal; pld, prolateral
dorsal; plm, prolateral media; pv, prolateral ventral; plvs, prolateral ventrosubmedia; rls, retrolateral subventral; risa,
retrolateral subventral accesoria; vm, ventral media; vpl, ventral prolateral; vps, ventral prosubmedia; vrl, ventral

retrolateral; vrs, ventral retrosubmedia. dm, dorsal media. [Tomada de Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013].
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Figura 6. Vista ventral (A) y prolateral (B) de la pinza de Kochius punctipalpi (Wood, 1863) mostrando las quillas
presentes en la subfamilia Syntropinae. Abreviaciones: dpl, dorsal prolateral; dps, dorsal prosubmedia; pld, prolateral
dorsal; plm, prolateral media; pv, prolateral ventral; plvs, prolateral ventrosubmedia; rls, retrolateral subventral; rlsa,
retrolateral subventral accesoria; vm, ventral media; vpl, ventral prolateral; vps, ventral prosubmedia; vrl, ventral

retrolateral; vrs, ventral retrosubmedia. [Tomada de Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013].
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Figura 7. Fémur (A-D) y patela (E-H) del pedipalpo de Kochius punctipalpi (Wood, 1863), vistas dorsal (A, E),
retrolateral (B, F), ventral (C, G) prolateral (D, H) mostrando las carinas y tricobotrias de los artejos. Abreviaciones: dpl,
dorsal prolateral; drl, dorsal retrolateral; plm, prolateral media; pls, prolateral subdorsal; pv, prolateral ventral; plvs,
prolateral ventrosubmedia; rlds, retrolateral dorsosubmedia; rv, retrolateral ventral, vm, ventral media; vpl, ventral

prolateral; vrl, ventral retrolateral; vrs, ventral retrosubmedia. [Tomada de Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013].
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El sistema circulatorio en los escorpiones, como en otros aracnidos, se considera
“parcialmente cerrado” (Wirkner et al., 2007). Esta constituido por un complejo sistema de arterias
que se extienden por todo el cuerpo y que conducen la hemocianina. Esta molécula es similar a
la hemoglobina de los vertebrados ya que transporta oxigeno. La hemocianina es irrigada en los
tejidos por venas que la colectan en la parte dorsal del mesosoma y la conducen hacia los libros

pulmonares y el corazén ubicado dorsalmente (Brownell & Polis, 2001).

El sistema digestivo es un tubo simple conformado por tres partes: estomodeo, mesenteron y
proctodeo. El estomodeo se compone de la boca, la faringe y el esofago. La boca se encuentra
en la cavidad preoral formada lateramente por las coxas de los pedipalpos, dorsalmente por los
queliceros y ventralmente por la primera y segunda coxapdfisis. La boca conduce hacia la faringe,
una pequena camara asociada a un gran numero de musculos en forma de pera cuya funcién es
la succién de alimento. El eséfago es un tubo dilatado que se extiende desde la faringe hasta la
base de la cuarta coxa (Hjelle, 1990). El mesenterdn se encuentra conformado por el estdbmago,
las glandulas estomacales, el intestino y el hepatopancreas, este ultimo es una glandula digestiva
que ocupa casi el total de la cavidad mesosomal llegando hasta el primer segmento del
metasoma. El hepatopancreas posee células digestivas y células que absorben los nutrientes y
los liberan en el intestino, lo que le permite actuar como un érgano de almacenamiento para
soportar largos periodos de ayuno (Hjelle, 1990). El proctodeo se encuentra formado por el
intestino posterior que corre a lo largo del metasoma hasta el ano. El ano estd asociado a
estructuras quitinosas llamadas papilas anales y que se encuentran en la parte distal del quinto

segmento (Hjelle, 1990).

El sistema reproductor femenino se encuentra formado por el ovariutero, formado por un
sistema reticular de tubulos ovaricos que emergen de un atrio genital y en los cuales se
encuentran los foliculos ovaricos. La red se encuentra formada por tubulos transversales que se
unen a tubulos longitudinales formando numerosas celdas cuyo numero es caracteristico a nivel
familia (Volschenk et al. 2008).

La forma del sistema reproductor femenino se encuentra fuertemente ligada al tipo de
desarrollo embrionario (Sissom, 1990). En los escorpiones es posible distinguir dos patrones
generales del desarrollo de los foliculos. El primero se denomina apoicogénico y se distingue por
presentar ovocitos de gran tamafo con mucho vitelo, ademas de que los embriones se
desarrollan en el lumen del ovariutero rodeados de una membrana embrionaria. Este tipo de
desarrollo se presenta en la mayoria de las familias. El segundo se conoce como catoicogénico

y se caracteriza por exhibir ovocitos pequefios con poco vitelo, los embriones no presentan
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membrana embrionaria y se desarrollan en diverticulos que se originan a partir del ovariutero
(Figura 8). Este desarrollo es distintivo de la superfamilia Scorpionoidea (Hjelle, 1990; Sissom,
1990; Warburg, 2010; Sharma et al. 2015).

Figura 8. Patrones de desarrollo de los foliculos en el Orden Scorpiones: Ovariltero caracteristico del desarrollo
apoicogénico presente en la mayoria de las familias (A-D). Ovariltero caracteristico del desarrollo catoicogénico (B-
C). Sistema reproductor femenino de Scorpio maurus Linnaeus, 1758 (A). Sistema reproductor femenino de Parabuthus
planicauda (Pocock, 1889) (B). Sistema reproductor femenino de Scorpio sp. Linnaeus, 1758. (C). Sistema reproductor
femenino de Compsobuthus sp. Vachon, 1949 (D) [A. Tomado de Polis, 1990; C y D. Tomadas de Warburg, 2010]

El sistema reproductor masculino se compone de un par de testiculos formados por cuatro
tubulos longitudinales que se unen transversalmente. Hacia la parte anterolateral de cada
testiculo se forman los vasos deferentes en los cuales se unen un par de glandulas accesorias y
las vesiculas seminales, detras de las cuales se ubica un saco eyaculatorio que junto con la
vesicula seminal y las glandulas accesorias forman el érgano paraxial asociado a cada testiculo.

Cada 6rgano paraxial produce un hemiespermatoforo que al salir por el opérculo genital se unen
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formando el espermatéforo (Hjelle, 1990). El espermatéforo (Figura 9) se encuentra formado por
el pedicelo, el tronco, la capsula (que contiene el liquido seminal) y una lamela o flagelo
dependiendo de la familia. El espermatéforo representa una fuente de informacion de suma
importancia en la taxonomia de los escorpiones, a nivel supragenérico suelen ser muy
informativos, pero a nivel especifico son poco o nada informativos (Mattoni et al., 2011; Gonzalez-
Santillan & Prendini, 2013; 2015; Gonzalez-Santillan & Alvarez-Padilla, 2015).

Figura 9. Vista dorsal (A) y ventral (B) del hemiespermatoforo derecho de Syntropis williamsi Soleglad et al. 2007
mostrando las partes que lo conforman: Tapén genital (C-F): vista ventral (C), vista mesal, (D), vista dorsal (E), detalle
de margen de la barba sin espinas de Stahnkeus deserticola (Williams, 1970). Letras en las lineas delimitando partes
del hemiespermatdéforo: L, lamina; C, Capsula F, pie; T, tronco, DB, Barba distal, DBM, Margen de la barba distal.
[Tomado de Gonzalez-Santillan &Prendini 2013].
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1.3.2 Rasgos Ecoldgicos de los Escorpiones

Los escorpiones se distribuyen en diversos habitats y en muchos casos las adaptaciones que
presentan a estos limitan su distribucién, en otros casos las adaptaciones que presentan son mas

generalistas permitiéndoles ocupar mas de un habitat.

Polis (1990c) definié los ecomorfotipos como patrones de adaptacion morfolégica y conductual
a los distintos habitats. El tipo de substrato en el que los escorpiones viven predispone la
especializacion de algunas especies ya que su supervivencia depende de factores como la
dureza, textura y composicién del sustrato (Prendini, 2001a; Gonzalez-Santillan, 2004b). por lo
que las diferentes presiones de seleccién que presentan los diferentes substratos derivan en el
desarrollo de adaptaciones ecomorfologicas especializadas (Prendini, 2001a). Desde este punto
de vista es posible asociar estas adaptaciones ecomorfoldgicas a un tipo de substrato y predecir

la existencia de ciertos grupos de escorpiones a ciertos habitats (Gonzalez-Santillan, 2004b).

Prendini (2001a) definié cinco ecomorfotipos con base en las adaptaciones morfoldgicas a los
substratos en los que habitan: (1) el ecomorfotipo psamdfilo o arenicola (Figura 10-B) despliega
un rango de adaptaciones que optimizan la locomocién en arena, son escorpiones generalmente
estilizados, con quillas lisas u obsoletas, presentan ufias alargadas y grupos de largas
macrosedas en la tibia y el tarso de las patas que les facilitan el desplazamiento y la habilidad de
construir galerias en lugares arenosos (Polis, 1990c; Prendini, 2001a). (2) Los escorpiones
peldfilos o fosoriales (Figura 10-A) habitan en galerias que construyen en suelos compactados,
se caracterizan por exhibir queliceros generalmente alargados y las pinzas de los pedipalpos
robustos, asi como patas cortas y robustas con espinas gruesas en el telotarso (Prendini, 2001a;
Gonzalez-Santillan, 2004b). (3) Los escorpiones con ecomorfotipo litéfilo (Figura 10-E) habitan
en grietas estrechas y espacios entre las rocas, se distinguen por presentar compresion
dorsoventral, asi como cierto grado de alargamiento en el metasoma y los pedipalpos, presencia
de gruesas macrosedas espiniformes y ufas tarsales curvas que permiten mayor agarre a las
rocas (Polis, 1990c; Prendini, 2001a). (4) Los alacranes lapidicolas (Figura 10-D) habitan en
oquedades bajo las rocas u otros objetos en el suelo, no presentan modificaciones notables y
solo algunos grupos presentan cierto alargamiento en los pedipalpos (Prendini, 2001a; Gonzalez-
Santillan, 2004a). Polis (1990c) reconocié un quinto ecomorfotipo que denomina como errante
dentro del cual ubica a los escorpiones corticolas y lapidicolas, sin embargo, Prendini (2001a)
redefinié estos ecomorfotipos reconociéndolos de forma individual: (5) en el ecomorfotipo
corticola los escorpiones se caracterizan por habitar en agujeros en los troncos de arboles o bajo

la corteza semi desprendida de éstos (Gonzalez-Santillan, 2004b). En general presentan ufias
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tarsales fuertemente curvadas, elongacién en los pedipalpos, metasoma y patas en algunos

grupos, asi como compresion dorsoventral del metasoma (Prendini, 2001a).

Figura 10. Ejemplos de especies que presentan los ecomorfotipos presentes en los alacranes: (A) Peldfilo Diplocentrus
taibeli (Caporiacco, 1938); (B) Psamdfilo Paravaejovis pumilis (Williams, 1980); (C) Arboricola Centruroides schmidti
Sissom, 1995; (D) Lapidicola Mesomexovis spadix (Hoffmann, 1931); (E) Litéfilo Syntropis macrura Kraepelin, 1900;
(F) Troglobio Alacran tartarus Francke, 1982.

Adicionalmente, se reconocen otros dos ecomorfotipos: el arboricola (Figura 10-C) que
presenta las mismas adaptaciones que el corticola, pero lleva todo su ciclo de vida sobre el dosel

de los arboles y plantas epifitas y el troglobio (Figura 10-F) que habita en ambientes hipogeos y
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se caracteriza por la pérdida de pigmentacion, alargamiento de apéndices y en algunos casos

pérdida de ocelos (Gonzalez-Santillan, 2004b).

Con base en los postulados de Vrba (1980), Prendini (2001a) propuso que los ecomorfotipos
estenotdpicos, especies con adaptaciones extremas como los escorpiones peldfilos y psamdéfilos
presentan patrones de vicarianza particulares y tazas de especiacion mas rapidas debido a que
el flujo genético entre poblaciones se puede ver faciimente interrumpido dada la alta especificidad
que poseen a un tipo particular de sustrato. En contraste escorpiones euritopicos tienen tazas
mas lentas dado que poseen una baja afinidad a un cierto tipo de sustrato y pueden subsistir en

varios tipos.

1.3.3 Posicion Filogenética del Orden Scorpiones en la Clase Arachnida

El Orden Scorpiones es, indudablemente, un grupo monofilético soportado por 11
sinapomorfias, entre las cuales se encuentran la presencia de peines, metasoma formado por
cinco segmentos y telson con glandulas de veneno internas que termina en un aculeo
(Coddington et al., 2004).

La posicion filogenética del Orden dentro la Clase Arachnida ha sido muy inestable a lo largo
del tiempo. Schultz (1990) propuso una hipotesis basada en analisis morfolégicos en la cual el
Orden Scorpiones se situaba dentro del clado denominado Novogenuata compuesto por
Opiliones, Pseudoscorpiones, Solifugae y Scorpiones (Figura 11). Schultz encontré que
Novogenuata estaba sustentado por la presencia de pedipalpos quelados, modificaciones en la
unién patelotibial, coxas fijas y espermatoéforo truncado. Wheeler et al. (1998) y Giribet et al.
(2002) presentaron una hipétesis basada en evidencias moleculares y morfoldgicas reafirmando
la relacion con Haplocnemata. Posteriormente, Schultz (2007) reanalizé una version extendida
de su matriz morfolégica y concluyé que el Orden Scorpiones es grupo hermano del Orden
Opiliones (Figura 11). Aunque la posicién del Orden sigue siendo incierta, el analisis mas reciente
(Sharma et al., 2014), basado en supermatrices de genes ortdlogos, propusieron que el Orden
Scorpiones se ubica dentro del clado Arachnopulmonata como el grupo hermano del clado

Tetrapulmonata integrado por Araneae, Amblypygi, y Uropygi.
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Figura 11. Hipétesis filogenéticas de la Clase Arachnida propuestas por: (A) Wheeler et. al. (1998) y (B) Shultz (2007).
1.3.4 Relaciones Filogenéticas Dentro del Orden Scorpiones

Stockwell (1989) llevé a cabo el primer analisis cladistico usando métodos cuantitativos
computarizados, de las familias del Orden Scorpiones, excepto por Buthidae. Uno de los
resultados de ese analisis fue que recuperd las superfamilias Chactoidea, Scorpionoidea y
Vaejovoidea como monofiléticas (Coddington et al., 2004) y reconocio trece familias (Coddington
et al., 2004; Sharma et al., 2015). Cabe destacar que los resultados de este analisis, parte de su
tesis doctoral, fueron parcialmente publicados en una clasificacion (Stockwell, 1992), pero el
analisis filogenético nunca se public6. Prendini (2000) reinterpretd los caracteres, reanalizo la
superfamilia Scorpionoidea y reconoci6 varios problemas metodolégicos lo cual llevo a poner en

duda los resultados y clasificacion de la tesis de Stockwell (Prendini & Wheeler, 2005).
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Soleglad & Fet (2003) llevaron a cabo un reanalisis cladistico del trabajo seminal de Stockwell,
basado en evidencia morfoldégica y molecular (Figura 12-A), resultando en una clasificacion

supragenérica completamente diferente a las previas. En dicho trabajo propusieron:

e Cuatro Parvordenes (Buthida, Chaerilida, Pseudochactida y lurida)

e Seis superfamilias (Buthoidea, Chactoidea, Chaeriloidea, luroidea, Pseudochactoidea, y
Scorpionoidea)

o Catorce familias (Bothriuridae, Buthidae, Caraboctonidae, Chactidae, Chaerilidae,
Euscorpiidae, luridae, Liochelidae, Microcharmidae, Pseudochactidae, Scorpionidae,

Superstitioniidae, Urodacidae y Vaejovidae).

Prendini & Wheeler (2005) respondieron fuertemente al trabajo de Soleglad & Fet (2003)
argumentado que en ese trabajo se llevaron a cabo cambios taxondmicos injustificados, analisis
separados que nunca se conjuntaron en un analisis de evidencia total, muestreo taxonémico
deficiente, informacion morfolégica descartada o fusionada, uso de taxones supraespecificos,
homologias primarias preconcebidas, entre otras anomalias. Esto llevo a rechazar los cambios
taxondmicos de Soleglad & Fet (2003) y regresar a la clasificaciéon de Stockwell (1992),
sinonimizando los cuatro Parvordenes con el Orden Scorpiones y reconociendo dieciocho

familias.

Mas recientemente, Sharma et al. (2015) publicaron un analisis filogenémico (Figura 12-C) con
un maximo de 5025 genes ortdlogos, del cual resulté en la clasificacion que se observa en el
Cuadro1. Los Parvordenes lurida Soleglad & Fet 2003 y Buthida Soleglad & Fet 2003, se
recuperaron monofiléticos y con buen soporte, por lo tanto, se revalidaron y reconocieron siete

superfamilias, 19 familias actuales y una familia extinta (Levy, 2007).

A pesar de todos estos estudios, la clasificacién supragenérica del Orden Scorpiones aun es
controversial y se ha sugerido que se requiere un enfoque mas integrativo de la evidencia que se
usa en los andlisis filogenéticos (Giribet, 2010). Si bien, las relaciones entre algunos grupos han
sido resueltas (por ejemplo, la subfamilia Syntropinae por Gonzalez-Santillan & Prendini 2013)

aun falta mucho trabajo para resolver las relaciones en otros niveles taxonémicos.
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Cuadro 1. Clasificacién de las familias del Orden Scorpiones propuesta por Sharma et. al. (2015).

Orden Scorpiones Koch, 1837

Suborden Neoscorpionina Thorell & Lindstrom, 1885
Infraorden Orthosterni Pocock, 1911
Parvorden Buthida Soleglad & Fet 2003
Superfamilia Buthoidea Koch, 1837
Familia Buthidae Koch, 1837
Superfamilia Chaeriloidea Pocock, 1893
Familia Chaerilidae Pocock, 1893
Superfamilia Pseudochactoidea Gromov, 1998
Familia Pseudochactidae Gromov, 1998
Parvorden lurida Soleglad & Fet 2003
Superfamilia luroidea Thorell, 1876
Familia luridae Thorell, 1876
Superfamilia Bothriuroidea Simon, 1880
Familia Bothriuridae Simon, 1880
Superfamilia Chactoidea Pocock, 1893
Familia Caraboctonidae Kraepelin, 1905
Familia Chactidae Pocock, 1893
Familia Euscorpiidae Laurie, 1896
Familia Scorpiopidae Kraepelin, 1905
Familia Superstitioniidae Stahnke, 1940
Familia Troglotayosicidae Lourenco, 1998
Familia Typhlochactidae Mitchell, 1971
Familia Vaejovidae Thorell, 1876
Superfamilia Scorpionoidea Latreille, 1802
Familia Diplocentridae Karsch, 1880
Familia Hemiscorpiidae Pocock, 1893
Familia Heteroscorpionidae Kraepelin, 1905
Familia Hormuridae Laurie, 1896
Familia Scorpionidae Latreille, 1802

Familia Urodacidae Pocock, 1893
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Figura 12. Comparacion de las hipétesis historicas de las relaciones del Orden Scorpiones A. Soleglad & Fet (2003)
B. Coddington et. al. (2004). C. Sharma et. al. (2014).
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2. Antecedentes

2.1 Historia Taxonomica de Mesomexovis Gonzalez-Santillan & Prendini
2013

La familia Vaejovidae Thorell, 1876 es la mas diversa de Norteamérica (Sissom, 2000), pero
su diversidad y filogenia estan aun incompletas. El género Vaejovis Koch 1836 en particular, se
encuentra en un estado taxonémico poco estable y es considerado un grupo no monofilético
(Stockwell, 1992; Lourengo & Sissom, 2000; Sissom, 2000; Hughes, 2011, Sharma et. al. 2015).

Karsch en 1879 realizé una de las primeras descripciones de vejévidos donde describié a V.
punctatus Karsch 1879. Pocock (1898) hizo una revision sobre el género Vaejovis, en la cual
describié una considerable cantidad de especies, muchas validas aun en la actualidad y entre las

cuales se encontraban V. subcristatus Pocock 1898 y V. variegatus Pocock 1898.

En 1931 Hoffmann publicé su monografia de los escorpiones de México en donde incluy6 a la
familia Vaejovidae. En ese trabajo describié un gran nimero de especies para el género Vaegjovis
y lo dividio en tres secciones con base en el desarrollo de las quillas ventrosubmedias del
metasoma, el tamafo corporal y el desarrollo de quillas en los pedipalpos, incluyendo en su
segunda seccion a los siguientes taxa: V. intrepidus intrepidus Thorell, 1879, V. intrepidus
cristimanus Pocock, 1898, V. intrepidus atrox Hoffmann, 1931, V. subcristatus subcristatus
Pocock, 1898 y V. subcristatus occidentalis (Hoffmann, 1931), caracterizadas por presentar en
los primeros tres segmentos del metasoma las carinas ventrosubmedias desarrolladas y

granulares.

Williams (1970a, 1970b, 1971), basado parcialmente en los trabajos de Hoffmann, propuso
cuatro grupos de especies dentro del género Vaejovis: eusthenura, pumilis, punctipalpi y
wupatkiensis con base en el tamano y forma de la quela del pedipalpo, denticion de los dedos de
la quela, el desarrollo de las quillas del pedipalpo y de las quillas dorsolaterales, ventrosubmedias
y ventrolaterales del metasoma. En sus trabajos Williams sélo estudio los alacranes del norte de
México y sur de Estados Unidos, por lo que la segunda seccién de Hoffmann (1931) no fue
revisada. En 1973 Soleglad diagnosticd y propuso formalmente el reconocimiento del grupo
mexicanus en el cual incluye a las especies ubicadas anteriormente en la tercera seccion de
Hoffmann (1931), asi como otras especies presentes en Arizona y Nuevo México. Sissom &
Francke (1985) establecieron el grupo nitidulus en el cual se ubicaron cinco especies previamente

ubicadas en las secciones primera y segunda de Hoffmann. En 1989 Sissom redescribié a V.
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occidentalis (inicialmente descrita como una subespecie de V. subcristatus por Hoffmann)
elevandola a rango de especie y renombro la segunda seccion de Hoffmann (1931) como el grupo

intrepidus, en el cual incluyé a V. subcristatus y V. occidentalis.

Stockwell (1989) realiz6 el primer analisis cladistico para la familia Vaejovidae en el cual el
género Vaejovis fue representado por los grupos eusthenura, infrepidus, mexicanus, nitidulus y
punctipalpi, para entonces, otros grupos de especies como pumilis y wupatkiensis propuestos por
Williams, se habian definido como géneros independientes. En sus trabajos, Stockwell (19889;
1992) reconocio inconsistencias en las relaciones entre los grupos del género Vaejovis. El
principal problema que identifico fueron las diferencias en el hemiespermatéforo, el cual
presentaba una amplia variacion en la ornamentacion del tapén genital producido por los machos.
Stockwell observé especificamente, la presencia de espinas en el margen distal de la barba
(Figuras 7E, F) y propuso una relacion filogenética que reflejé en una clasificacién supragenérica
de la familia (Stockwell, 1992). Posteriormente Lourengo & Sissom (2000) y Sissom (2000)
hicieron un recuento de la historia taxonémica del género Vaejovis remarcando la falta de
sinapomorfias para el género, pero reconocieron los mismos grupos de especies que Stockwell
(1992) los cuales fueron la base para los trabajos posteriores que darian origen a varios de los

géneros reconocidos actualmente.

Entre los estudios sistematicos mas recientes para la familia Vaejovidae se puede resaltar el
trabajo de Soleglad & Fet (2008), quienes establecieron las subfamilias: Smeringurinae Soleglad
& Fet, 2008, Vaejovinae Thorell, 1876 y Syntropinae Kraepelin, 1905 con base en el resultado de
un analisis morfoldgico. Dentro de Syntropinae crearon las tribus Syntropini y Stahnkeini. A su
vez, dentro de Syntropini describieron las subtribus Syntropina y Thorellina. Dentro de la subtribu
Syntropina, se incluyeron los géneros Hoffmannius, anteriormente reconocido como el grupo de
especies eusthenura y el género Syntropis. Dentro de la subtribu Thorellina, establecieron los
géneros: Kochius'y Thorellius, que pertenecian a los grupos de especies punctipalpi e intrepidus
respectivamente. Dentro de Thorellius, incluyeron a T. occidentalis y elevaron a nivel de especie

a T. cristimanus y T. atrox.

A pesar de que el trabajo de Soleglad & Fet representa uno de los primeros trabajos detallados
de la familia Vaejovidae, el problema de las relaciones filogenéticas permanecio sin solucion. Los
autores no llevaron a cabo analisis cuantitativos para probar la monofilia de los géneros creados,
lo cual enfatiza que la pertenencia de las especies a cada género no posee una base evolutiva
sélida (Gonzalez-Santillan & Prendini, 2015).
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Posteriormente, Gonzalez-Santillan & Prendini (2013; 2015) realizaron un analisis filogenético
con base en caracteres morfoldgicos y moleculares de la subfamilia Syntropinae. Desde el punto
de vista taxondémico, los resultados de los analisis permitieron a los autores redefinir a la
subfamilia. Los autores describieron seis géneros nuevos, invalidaron todas las tribus y subtribus
reconocidas por Soleglad & Fet (2008) y sinonimizaron el género Hoffmannius con Vaejovis. Este
trabajo es uno de los mas importantes ya que proporciona una visién clara de la estructura de
esta subfamilia con base en la monofilia de los grupos taxonémicos establecidos. Uno de los
resultados, de relevancia para el desarrollo de este trabajo, es que se redefinieron las especies
pertenecientes al género Mesomexovis al que se transfirieron siete especies anteriormente
asignadas a los géneros: Hoffmannius, Kochius y Thorellius establecidos por Soleglad & Fet
(2008).

El género Mesomexovis actualmente comprende siete especies: M. atenango (Francke &
Gonzalez-Santillan, 2006), M. oaxaca (Santibanez-Lopez & Sissom, 2010), M. punctatus, M.
spadix (Hoffmann, 1931), M. variegatus, M. occidentalis y M. subcristatus, sin embargo el
conocimiento acerca de la diversidad del género aun es incompleto y se considera que existen
complejos de especies sin delimitar, por lo que estudios a nivel poblacional y especifico son de

fundamental importancia.

Dentro de este contexto, M occidentalis fue descrito originalmente dentro del género Vaejovis,
posteriormente se transfirié al género Thorellius y en la actualidad se encuentra bien establecido

dentro del género Mesomexovis (Cuadro 2).
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Cuadro 2. Lista de géneros la familia Vaejovidae reconocidos por Stockwell,1992 (S92); Sissom, 2000 (S00); Soleglad
& Fet, 2008 (SF08) y Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013 (GSP13). En azul se indica el género en el que los autores
ubican a M. occidentalis.

Slntores oSl e 013 :
‘Chinanians Gz S & i, 2013 :
ko SomgaaFa o <
oo Gavam Sl 2007 <
vl Sougod s Fe 2505 :
Koo SomgedandreL 2008 <
Konatn Gz Soili Preni 013 :
arau Fane and e Soaveia 2010 :
Maauak oSt . e 515 :
Mesomexcis Gonals Sl & Proni 201 :
St Soosandro 2008 <
ot S Fe 208 <
UnowsTrosh s X

s Gonads St  Pronin 2019 :
WomerusSoassFe 2008 x
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2.2. El Complejo Mesomexovis occidentalis

Cuando Hoffmann (1931) describié V. occidentalis (ahora M. occidentalis) como una
subespecie de V. subcristatus (ahora M. subcristatus) designé como localidad tipo Acapulco,
Guerrero sin mencionar su presencia en localidades aledafias. Esta primera descripcion ademas
de ser ambigua carecia de caracteres diagndsticos, y en su mayoria podria ser usada para
caracterizar al género Mesomexovis de acuerdo con Gonzalez-Santillan y Prendini (2013). Esto
pudo deberse a que fueron pocos ejemplares utilizados en su trabajo, solo tres hembras adultas
y un juvenil todos procedentes de Acapulco, lo cual no cubrio la variacion poblacional ademas de
que Hoffmann no tuvo disponibles ejemplares machos adultos para su comparacion con otras
especies. Posteriormente, Williams (1986) reporté a M. occidentalis en Chamela, Jalisco,
extendiendo su distribucion al norte de la localidad tipo. Sissom (1989) redescribié a V.
occidentalis con base en ocho hembras, cuatro machos y dos juveniles, y proporciond una
diagnosis mas robusta de la especie. En el mismo trabajo Sissom amplié su distribucion a Puerto
Escondido en el estado de Oaxaca y a las localidades de Técpan de Galeana y Chilpancingo en
Guerrero (Figura 13), donde inicialmente habia sido identificado como V. punctatus por Diaz-
Najera (1964; 1975).

Figura 13. Mapa de la costa del Pacifico mexicano donde se muestran los puntos de recolecta donde se obtuvieron
ejemplares del complejo Mesomexovis occidentalis para este analisis.
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En el mismo trabajo, Sissom concluyé que los ejemplares recolectados por Williams (1986),
presentaban diferencias morfométricas con respecto a los ejemplares tipicos de M. occidentalis,
lo cual sugeria que se trata de otra especie cercanamente relacionada (Gonzalez-Santillan,
2004a).

Mas recientemente, Ponce Saavedra (2005) presenté un listado de las especies de
escorpiones para el estado de Michoacan, en donde registré a M. occidentalis para las localidades

de Morelia, Lazaro Cardenas, Faro de Bucerias y Colola.

Mesomexovis caxcan 5271
100 { Mesomexovis caxcan 7672
99 L Mesomexovis caxcan 4724
Mesomexovis caxcan 6571
- —_— Mesogexovfs occfdenraéis 65;5920 "
— esomexovis occidentalis 201
- —l . Mesomexovis occidentalis 7061
—— Mesomexovis occidentalis 6602
82 L Mesomexovis occidentalis 7056
98 Mesomexovis occidentalis 7070
—— Mesomexovis occidentalis 3118
L= Mesomexovis occidentalis 3116
Mesomexovis occidentalis 3117
98 — Mesomexovis oaxaca 2240

Mesomexovis oaxaca 5275
90 —— Mesomexovis oaxaca 2031
99 L — Mesomexovis oaxaca 3717
Mesomexovis oaxaca 6634

—— Mesomexovis oaxaca 6549

Mesomexovis oaxaca 6586

—— Mesomexovis oaxaca 6413

e Mesomexovis oaxaca 3718
Mesomexovis oaxaca 3719

Figura 14. Fragmento de la filogenia de la subfamilia Syntropinae (Gonzélez-Santillan, 2013) basado en cinco
marcadores genéticos y morfologia, mostrando las relaciones de las especies: M. caxcan (no descrita), M. occidentalis

y M. oaxaca. Como se puede apreciar M. occidentalis se recupera polifilética.

Gonzalez-Santillan (2013) y Gonzalez-Santillan & Prendini (2013) registraron a M. occidentalis
para el estado de Oaxaca en los municipios de Huatulco, Puerto Escondido y San Pedro
Juchatengo, asi como para varias localidades en el estado de Guerrero y Michoacan. En su
trabajo Gonzalez-Santillan (2013) indicé que las poblaciones de M. occidentalis originarias del
estado de Michoacan posiblemente pertenecian a otro linaje, sin embargo, remarcé que no

encontro caracteres que permitan su diagnosis y sugiere mas estudios sobre el tema. Si bien el
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género Mesomexovis es indudablemente monofilético (Gonzalez-Santillan & Prendini, 2015), es
probable que M. occidentalis forme un complejo de especies (Figura 14) que se distribuye a lo
largo de la costa del Pacifico desde Jalisco hasta el sudoeste de Chiapas (Figura 13). Sin
embargo, nunca se ha llevado a cabo un analisis de las poblaciones que se reconocen dentro de

este complejo de especies (Gonzalez-Santillan, 2013).

3. Justificacion

Mesomexovis occidentalis es una especie de alacran de habitos lapidicolas que se distribuye
a lo largo de la costa del Pacifico desde Jalisco hasta Oaxaca (Williams, 1986; Sissom, 2000). Es
una especie poco conocida, desde su redescripcidon (Sissom, 1989), no existen mas trabajos
sobre ella. La variacion morfoldgica que presentan las poblaciones de M. occidentalis muestra
evidencias de que puede ser un complejo de especies (Sissom, 1989; Gonzalez-Santillan, 2013),

pero nunca se ha llevado a cabo un estudio de la variaciéon morfolégica de las poblaciones.

Por lo anterior es importante realizar un estudio filogenético utilizando la evidencia morfologica
disponible que permita discernir de forma clara si M. occidentalis forma parte de un complejo de
especies, y de ser asi que permita delimitar los diferentes linajes que componen el complejo como

también sus distribuciones reales.

4. Objetivos

General

o Determinar mediante un analisis filogenético usando caracteres morfolégicos si M.
occidentalis es en realidad un complejo de especies o si las diferencias morfolégicas que

presentan las poblaciones corresponden a un tipo de variacién intraespecifica.
Particulares

e Hacer una revision bibliografica para ubicar los sistemas de caracteres que se ha usado
en estudios filogenéticos previos.
e Evaluar criticamente el uso de dichos sistemas de caracteres y proponer nuevos, en su

caso, para ensamblar una matriz morfolégica con caracteres cuantitativos y cualitativos.
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e Llevar a cabo analisis filogenéticos usando métodos cladisticos con el programa TNT
(Goloboff et al., 2003).

o Explorar el impacto del pesado de caracteres en contra de la homoplasia con valores de
concavidad de 1-10 y con pesos iguales, asi como el efecto de la discretizacién vy

estandarizacion de los caracteres cuantitativos.

5. Materiales y Métodos

5.1. Material Examinado

Se revisaron especimenes pertenecientes a las siguientes colecciones:

*  Coleccion Nacional de Aracnidos (CNAN)

*  Coleccion Aracnolégica de la Facultad de Ciencias, UNAM (CAFC-UNAM)
» California Academy of Science (CAS)

*  American Museum of Natural History (AMNH)

Se examinaron muestras de M. occidentalis provenientes de los estados de Jalisco, Colima,
Michoacan, Guerrero y Oaxaca. Adicionalmente se revisaron muestras pertenecientes a todas

las especies descritas para el género Mesomexovis (Anexo 1).

La revision de los ejemplares se llevé a cabo en el Laboratorio de Aracnologia de la Facultad
de Ciencias, UNAM con ayuda de un microscopio estereoscopico Nikon ZM1000. Las Muestras
fueron revisadas bajo luz blanca con el propésito de observar caracteres relativos a la coloracion
y morfometria de los organismos. También fueron observados bajo luz ultravioleta para estudiar
topologia y ornamentacién de la superficie cuticular de cuerpo de los organismos, y para facilitar

la obtencion de caracteres cuantitativos como el conteo de macrosedas.

5.2. Muestreo Taxonémico

Siguiendo la clasificacion y filogenia propuesta por Gonzalez-Santillan & Prendini (2013; 2015)
se seleccionaron como grupo externo las especies a M. atenango, M. punctatus, M. spadix, M.
subcristatus y M. variegatus, ya que representan las especies hermanas de M. occidentalis y

potencialmente poseen sinapomorfias mas inclusivas para el género, lo cual facilita la
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polarizacién de los caracteres dentro del grupo interno (Nixon & Carpenter, 1993). Como grupo
interno se utilizaron ejemplares identificados como M. occidentalis provenientes de casi todo el
rango de distribucion de la especie y ejemplares de M. oaxaca para investigar las relaciones
filogenéticas entre ambas especies (Anexo 1). Cada uno de los terminales representd una

poblacion que podria o no ser una especie diferente.

5.3. Caracteres Morfolégicos

Los caracteres morfolégicos fueron codificados a través de la observacion directa de
ejemplares adultos ya que en este estado de desarrollo se observan los caracteres informativos
en escorpiones (Polis, 1990a). Para este trabajo se obtuvieron un total de 157 caracteres, 74
cuantitativos y 83 cualitativos. Los sistemas de caracteres cualitativos incluyeron coloracion del
cuerpo, forma, ornamentacion y desarrollo de carinas; divididos en 26 caracteres binarios y 57
multiestado. Los 74 caracteres cuantitativos incluyeron: (1) conteo de macrosedas de las quillas
del metasoma y pedipalpo (Figuras 3-5; modificado de Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013) y (2)
medidas (mm) de caparazon, artejos del pedipalpo, segmentos del mesosoma, metasoma y
telson (Sissom, 1990 modificado de Gonzalez-Santillan & Alvarez-Padilla, 2015). Las medidas de
los ejemplares se obtuvieron a través de imagenes digitales con ayuda de los programas tpsUtil
v.1.60 (Rohlf, 2013) y tpsDig2 v.2.27 (Rohlf, 2015).

Para la matriz filogenética se incorporaron 59 caracteres tomados y modificados de analisis
previos (Stockwell, 1989; Prendini, 2000; Fet et al., 2001; Soleglad & Sissom, 2001, Soleglad &
Fet, 2003; Francke & Prendini, 2008; Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013).

Los caracteres cualitativos fueron tratados como no aditivos, mientras que los caracteres
cuantitativos fueron tratados como continuos (Goloboff et al., 2006) y aditivos. Los caracteres
cuantitativos se transformaron bajo dos tratamientos para su analisis: se discretizaron,
convirtiendo cada caracter a binario usando el script “discrt.run” del programa TNT (Goloboff et
al., 2006) con argumento dos, que representa el numero de estados de caracter por cada
caracter. El segundo criterio fue la estandarizacién, que escala los caracteres de forma que se
eliminan las diferencias numéricas entre ellos y para ello se usoé el script “stand.run” con

argumento dos (Gonzalez-Santillan, 2013; Gonzalez-Santillan & Prendini, 2015).
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5.4. Analisis Filogenético

Los analisis filogenéticos se realizaron con el programa TNT - Tree Analysis using New
Technology (Goloboff et al., 2003), bajo el criterio de optimizacion de parsimonia. Los caracteres
cuantitativos y cualitativos fueron analizados con pesos iguales y pesos implicados con valores
de concavidad (k) entre 1-10, para explorar el efecto del pesado en contra de la homoplasia. Las
submatrices de caracteres, cuantitativos y cualitativos, también fue analizado por separado y en

conjunto.

Siguiendo la metodologia propuesta por Gonzalez-Santillan & Prendini (2015) la construccion
y busqueda de cladogramas se llevé a cabo través del comando “piwe=Xx; hold 1200 xmult= level
10”, donde “piwe” establece el uso de pesos implicados para el analisis; “x” el valor de la constante
k; “hold” indica el niumero de arboles subéptimos a retener en memoria y “xmult= level 10” la
estrategia de busqueda heuristica utilizando algoritmos de nueva tecnologia con el nivel de

busqueda mas rigurosa.

Los datos cuantitativos fueron analizados bajo tres condiciones: originales, estandarizados y
discretizados con el objetivo de comparar los resultados antes y después de la transformacion de
los caracteres. También se llevaron a cabo analisis de evidencia total bajo las tres condiciones
antes indicadas incluyendo el grupo de caracteres cualitativos para explorar su impacto en la

topologia de los cladogramas.

Las longitudes de los arboles y ajuste se obtuvieron directamente en la linea de comandos,
mientras que el indice de retencién (IR) y el indice de consistencia (IC) fueron calculados usando

solo caracteres informativos a través del script “stats.run”.

5.5. Remuestreo y Soporte de Clados

Para estimar los soportes de todos los analisis (67 contando cada particion y evidencia total)
se calculd el remuestreo simétrico bajo las diferentes trasformaciones de los caracteres
cuantitativos. Se utilizaron los comandos “sect: slack 200” para otorgar una cantidad de memoria
suficiente al algoritmo “sectorial analysis” y posteriormente se uso “resample sym replications 200
[xmult= level 5]” donde “resample sym” indica el tipo de prueba, en este caso remuestreo
simétrico; “replications” el nimero de réplicas y “xmult= level 5” la rigurosidad con que se llevo a

cabo el analisis.
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Para el cladograma utilizado en la discusion de los resultados, el cladograma preferido, se
calcularon el soporte de Bremer absoluto (Bremer, 1994) y relativo (RBS) (Goloboff & Farris,
2001) con hasta 10 pasos adicionales. El calculo sucesivo de arboles subéptimos con un paso
adicional por cada 1000 arboles en memoria se llevé a cabo por medio del comando “sub x hold
1000; bb = tbr fillonly” donde “x” representa el numero de pasos adicionales para cada sucesion

de arboles generando un total de 10000 para este estudio (Gonzalez-Santillan & Prendini, 2015).

6. Resultados

Se realizaron 77 andlisis obteniendo un total de 85 arboles filogenéticos, los estadisticos
obtenidos para cada una de las topologias se resumen en el Cuadro 4; los valores de soporte
que presento cada uno de los analisis se presentan en el Cuadro 3.

Cuadro 3. Valores promedio de remuestreo simétrico obtenidos para cada una de las matrices tratadas bajo pesos

iguales (Pl) y pesos implicados con valores de k = 1-10. En rojo se indican los valores mas altos para cada juego de

datos.

Pl. k=1 k=2 k=3 k=4 k=5 k=6 k=7 k=8 k=9 k=10

Cualitativos 35.8 30.4 34.2 36.1 37.3 37.5 37.2 36.9 37.0 36.4 36.3

Cuantitativos
originales

55.0 35.1 43.0 47.5 48.0 48.1 48.0 47.8 48.6 49.5 50.0

Cuantitativos

discretizados 44.8 22.2 271 34.4 39.6 42.8 44.6 45.2 46.1 46.8 46.6

Cuantitativos

estandarizados 53.1 42.6 47.7 48.8 48.9 50.5 50.0 50.0 50.5 50.3 51.0

Evidencia total

. . 66 426 448 50.8 55.6 59.7 60.4 62.1 61.9 615 61.2
originales

Evidencia total

. . 48.9 39.0 49.5 51.0 50.7 50.6 51.0 52.1 51.5 51.8 52.2
discretizados

Evidencia total

estandarizados 52.2 49.2 52.1 52.7 52.5 53.3 51.8 51.6 52.1 52.0 51.9

Los resultados de los analisis independientes con caracteres cualitativos en general
presentaron valores bajos de soporte. Para los analisis independientes de caracteres continuos
y de evidencia total los valores mas bajos de soporte en la mayoria de los casos se obtuvieron
con la submatriz de datos cuantitativos discretizados. Al igual que con los analisis de evidencia

total los andlisis con la matriz de datos continuos obtuvieron mejor soporte usando los datos
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originales. Para ambas matrices las topologias mejor soportadas se obtuvieron bajo pesos

iguales.

Cuadro 4. Resultados de los analisis separados y en conjunto (evidencia total) de caracteres cualitativos y cuantitativos
del complejo occidentalis del género Mesomexovis. Los caracteres cualitativos se presentan como originales,
estandarizados vy discretizados. Se presenta en cada columna el nimero de arboles mas parsimoniosos (AMPs), el
indice de consistencia (IC), indice de retencion, adecuacion (fit) y longitud de cada topologia bajo un régimen de pesos

iguales y pesos implicados con diferente constante de concavidad (k).

Pesado AMPs IC IR fit Longitud
Pl 1 0.447 0.646 24.23 264
k= 1-2 1 0.425 0.629 24.2 266
Cualitativos k=3 1 0.428 0.633 24.13 264
k=4 1 0.435 0.643 24.2 260
k=5-10 1 0.436 0.646 24.23 259 |
25.11-
Pl 6 0.335 0.588 10 209
Cuantitativos k=1 1 0.307 0.531 25.92 228
Discretizados =2 3 0.332 0.582 25.14 211
=3 1 0.3332 0.582 25.1 211
k= 4-10 1 0.335 0.588 25.11 209
— Pl 1 0.573 0.693 22.1 329.791
c"oar?;;:\ztl'::s k= 1-5 1 0.555 0.67 21.46 340.601
k= 6-10 1 0.561 0.677 21.56 337.281
Pl 1 0.526 0.564 20.88 206.873
Cuantitativos k=1-3 1 0.567 0.631 17.86 191.696
Estandarizados k= 4-6 1 0.57 0.635 17.86 190.886
k=7-10 1 0.573 0.641 17.98 189.636
50.74-
Pl 2 0.485 0.632 050 622.681
Evidencia total =1 1 0.459 0.591 50.6 658.591
Originales k=2-3 1 0.478 0.621 49.95 632.411
k=4, 6-10 1 0.481 0.626 49.97 628.111
k=5 1 0.48 0.624 48.98 629311 |
Pl 1 0.365 0.575 53.99 501 |
=1 1 0.359 0.563 53.78 510
Evidencia total =2 1 0.361 0.567 53.64 507
Discretizados k=3 1 0.362 0.570 53.6 505
k=4 1 0.363 0.571 53.62 504
k=5-10 1 0.365 0.574 53.7 502 |
- Pl 1 0.472 0.611 46.51 469.873 |
Evidencia total k=1-2 1 0.468 0.604 4576 473.849
Estandarizados
k=3-10 1 0.470 0.608 45.75 471627 |

36



Para todos los analisis realizados la especie M. occidentalis resultd no monofilética. En el
Anexo 4 se muestra las topologias obtenidas de cada matriz bajo los diferentes tratamientos. Las
dos topologias con mejores valores de soporte se obtuvieron con la matriz de evidencia total con
datos originales bajo pesos iguales y usando pesos implicados con concavidad de siete (k = 7),
ambas topologias difieren en la posicion de M. subcristatus (Anexo 4 Figura A5) y muestran a M.
occidentalis como un grupo polifilético y parafilético respectivamente. El arbol optimo usado en el

presente trabajo es el recuperado bajo pesos implicados con un valor de concavidad de siete.

En mas de la mitad de los analisis realizados se presentan de forma constante siete clados,
de los cuales “Coquimatlan y Chamela” y “Mitla y Miahuatlan” son recobrados en todos los
analisis. El grupo formado por las poblaciones de “Copala, Acapulco y Ometepec” es recuperado
para todos los analisis de datos continuos y de evidencia total al igual que el clado formado por
las poblaciones oaxaquefas de “Barra de Cruz, Lagartero, Huatulco y Puerto Escondido”. Los
clados recuperados con menor frecuencia fueron el clado “Zihuatanejo y Colola”, “Tehuantepec,
Nizanda y Marquez” y “Juchatengo”, en los tres casos los clados no fueron recobrados durante
los analisis independientes de datos cuantitativos y en el caso del clado “Juchatengo” este
aparecié mayormente relacionado a las poblaciones de Colola y a la especie M. subcristatus. Los

clados recuperados para cada uno de los analisis se resumen en la Figura 15.

En todos los analisis realizados |la especies M. oaxaca representada por las poblaciones de
Miahuatlan, Mitla y Tehuantepec, resulta como una especie polifilética, en la cual la poblacién
perteneciente a Tehuantepec se relaciona principalmente con las poblaciones de M. occidentalis
de las localidades de Nizanda y Marquez; y en menor frecuencia con las pertenecientes al

suroeste de Oaxaca.
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—— Mesomexovis atenango
— Mesomexovis subcristatus
— Mesomexovis punctatus

_|: Mesomexovis spadix

Mesomexovis variegatus
{ Mesomexovis "Chamela”
- Mesomexovis "Coguimatlan”
= I Mesomexovis "Colola”
Mesomexovis "Zihuatanejo”
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Mesomexovis "Ometepec”
Mesomexovis "Juchatengo”
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Figura 15. Filogenia del complejo occidentalis del género Mesomexovis Gonzalez-Santillan & Prendini 2013 obtenida
a través del analisis de 83 caracteres cualitativos y 74 caracteres cuantitativos originales usando pesos implicados con
un valor de k =7. Los cuadros bajo los nodos resumen los tratamientos bajos los cuales se llevaron a cabo los diferentes
analisis. Los cuadros grises indican los tratamientos en los que el nodo fue recuperado, los cuadros blancos indican
los tratamientos en los que no se recuperé el nodo. Abreviaciones: (CE) Andlisis de datos cualitativos con pesos
iguales, (CI) Analisis de datos cualitativos con pesos implicados, (QDE) Analisis de datos cuantitativos discretizados
con pesos iguales, (QDI) Analisis de datos cuantitativos discretizados con pesos implicados, (QOE) Analisis de datos
cuantitativos originales con pesos iguales, (QOI) Analisis de datos cuantitativos originales con pesos implicados, (QSE)
Analisis de datos cuantitativos estandarizados con pesos iguales, (QSI) Analisis de datos cuantitativos estandarizados
con pesos implicados, (TDE) Analisis de evidencia total usando datos discretizados con pesos iguales, (TDI) Analisis
de evidencia total usando datos discretizados con pesos implicados, (TOE) Andlisis de evidencia total usando datos
originales con pesos iguales, (TOI) Analisis de evidencia total usando datos originales con pesos implicados, (TSE)
Andlisis de evidencia total usando datos estandarizados con pesos iguales, (TSI) Andlisis de evidencia total usando

datos estandarizados con pesos implicados.
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7. Discusion

7.1. Hipétesis de las Relaciones en el Complejo occidentalis

Farris (1982; 1983) demostré que el arbol mas parsimonioso es el que mejor explica los datos
bioldgicos, lo que sugiere que el criterio para seleccionar la mejor hipétesis no necesariamente
es el escoger el arbol con la cantidad menor de pasos o bien con el mayor soporte, sino aquel
que explique mejor las relaciones filogenéticas entre los terminales del grupo de estudio
(Goloboff, 1993). Con base en este criterio, en el presente trabajo la topologia que mejor explica
las homologias primarias de la matriz y que presenta el mayor soporte fue la obtenida con

evidencia total con caracteres cuantitativos originales y pesos implicados de k = 7 (Figura 20).

Las topologias en las que se recuperd monofilético el complejo occidentalis fue en el resultado
de los analisis de evidencia total con caracteres continuos originales con pesos implicados de k
= 2-10 y en el arbol de consenso de los diez pesos implicados. Aunque en la mayoria de los
analisis obtenidos en el presente trabajo no se recupera la monofila del complejo occidentalis, si
se recuperaron consistentemente siete nodos (Figura 20). Estos grupos estan conformados por

las poblaciones de:

1) Coquimatlan y Chamela

2) Colola y Zihuatanejo

3) Acapulco, Ometepec y Copala

4) Puerto Escondido, Barra de Cruz, Lagartero y Huatulco
5) Juchatengo

6) Nizanda, Tehuantepec y Marquez

7) Mitla y Miahuatlan

A continuacion, se analiza cada clado de forma consecutiva del mas antiguo al mas reciente.
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7.1.1 Clado Coquimatlan y Chamela

El clado Coquimatlan y Chamela es el mas antiguo dentro del complejo, fue recuperado en
todos los analisis (Figura 15) y en la hipotesis seleccionada con un RBS de 77 y un remuestreo
simétrico de 100 (Figura 16). Williams (1986) identifico los ejemplares capturados en Chamela
como M. occidentalis; Sissom (1989) sugiri6 que podrian pertenecer a otro linaje. Estas
poblaciones se caracterizaron por conteos bajos de macrosedas en las quillas de los pedipalpos
respecto a las otras poblaciones, ademas de presentar quillas lisas bien desarrolladas en las
pinzas de los pedipalpos y la parte ventral de los primeros tres segmentos del metasoma.
Corroborando las observaciones de Sissom (1989), se encontré que la relacién: largo/ancho de
los segmentos metasomales y de la quela del pedipalpo es mayor que la de los ejemplares de
las otras poblaciones (Anexo 1). Este linaje se distribuye en Jalisco y Colima, sin embargo, su

distribucion audn no esta bien delimitada.

7.1.2. Clado Colola y Zihuatanejo

El clado siguiente present6 valores de RBS de 35 y de remuestreo simétrico de 74 en la
topologia preferida (Figura 16). A diferencia de otras poblaciones del complejo, éstas se
caracterizaron principalmente por presentar las quillas ventrolaterales granuladas en los
segmentos uno y dos del metasoma, asi como la superficie intercarinal lisa y quelas con quillas

de lisas a obsoletas (Figura 17).

Gonzalez-Santillan (2013) reconocio inconsistencias entre las poblaciones de M. occidentalis
pertenecientes a la costa de Michoacan y mencioné la probabilidad de que pertenecian a otro
linaje. Los resultados del presente trabajo corroboran esa hipdtesis y muestran que las
poblaciones de Colola, Michoacan estan mas cercanamente relacionadas con las de Zihuatanejo
y que no se agrupan con las de Acapulco y el sudeste del estado de Guerrero las cuales se ubican

el clado hermano. La distribucién de este linaje aun no es clara hacia ninguno de sus extremos.
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Figura 17. Mesomexovis aff. occidentalis (Hoffman, 1931) ejemplar proveniente de la localidad de Colola, Michoacan.

(A) Vista dorsal caparazon Q. (B) Vista retrolateral y (C) dorsal de la pinza derecha 3. (D) Vista ventral de los segmentos

1-3 del metasoma <.

7.1.3 Clado Ometepec, Copala y Acapulco

Las poblaciones de Ometepec, Copala, y Acapulco conforma un linaje limitado en su
distribucion al sudeste de Guerrero. Este clado se recuperd en todos analisis de evidencia total
(Figura 15) y presento valores de RBS de 52 y de 74 en el remuestreo simétrico para la hipotesis
seleccionada (Figura 16). Las poblaciones de M. occidentalis se distinguieron por presentar, en
machos, las quillas de las quelas finamente granuladas, las quillas ventrolaterales lisas en el

segmento uno y de lisas a granulares en los segmentos dos a tres (Figura 18). Hoffmann (1931)
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utilizo ejemplares de este linaje para su descripcion, sin embargo, la ambigliedad en su trabajo
provocé errores de identificacion. Aunque hay evidencias de que este linaje se distribuye en el

sudeste de Guerrero, su limite hacia el sudoeste no se conoce bien.

-
|
|
3
|
i
3
3

Figura 18. Mesomexovis occidentalis (Hoffman, 1931) ejemplar proveniente de la localidad de Copala, Guerrero. (A)

Vista dorsal caparazon Q. (B) Vista retrolateral y (C) dorsal de la pinza derecha J. (D) Vista ventral de los segmentos
1-3 del metasoma 9.
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7.1.4. Clado Juchatengo

La poblacion de San Pedro Juchatengo se presenta como un linaje independiente en todos los
analisis. Ubicados en la Sierra de Miahuatlan, los ejemplares de esta localidad se registraron una

altura de 845 m, la mayor entre todas las muestras revisadas

Figura 19. Mesomexouvis aff. occidentalis (Hoffman, 1931) ejemplar proveniente de la localidad de Juchatengo, Oaxaca.
(A) Vista dorsal caparazoén Q. (B) Vista ventral de los segmentos 4-5 del metasoma. (C) Vista ventral de los segmentos

1-3 del metasoma <.

Los ejemplares de esta localidad se caracterizaron por presentar las quillas ventrales del
metasoma lisas y bien definidas de los segmentos uno a cuatro, ademas de quillas ventrolaterales
de lisas a granuladas en los segmentos uno a tres y granulares en los segmentos cuatro y cinco;
diferente a las poblaciones contiguas de M. oaxaca, Nizanda, El Marquez y Tehuantepec, las

pinzas son mas estilizadas y poseen quillas lisas pero definidas (Figura 19); ademas de presentar
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un conteo de macrosedas en la superficie ventral del metasoma menor al de otras poblaciones
geograficamente cercanas. En este trabajo solo se contaron con individuos pertenecientes a una
Unica localidad por lo que hace falta mayor esfuerzo de muestreo para poder delimitar de forma

mas clara la distribucion de este linaje.

7.1.5 Clado Barra de la Cruz, Huatulco, Lagartero y Puerto Escondido

El clado compuesto por las poblaciones de Barra de la Cruz, Huatulco, Lagartero y Puerto
Escondido fue recuperado en todos los analisis con valores de 59 para RBS y 95 para remuestreo

simétrico en la hipotesis preferida.

Figura 20. Mesomexovis aff. occidentalis (Hoffman, 1931) ejemplar proveniente de la localidad de Lagartero,
Oaxaca. (A) Vista dorsal caparazén ©. (B) Vista ventral de los segmentos 1-3 del metasoma @. (C) Vista ventral de

los segmentos 4-5 del metasoma <.
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Este clado presenta una distribucion bien delimitada entre los limites con el estado de Guerrero
y el istmo de Tehuantepec. Estos especimenes se caracterizaron por presentar pigmentacion
tanto en el caparazén como en el mesosoma mas densa y obscura comparado con los ejemplares
de los otros clados. Los dedos de la quela del pedipalpo presentan una pigmentacion intensa y
el manus desprovisto de pigmento, exceptuando por los juveniles. Ademas de tener las quillas
ventrolaterales del metasoma de lisas a granuladas en los segmentos uno a tres, las quillas
ventrosubmedias del segmento uno obsoletas, lisas en el segmento dos y de lisas a granulares

en el segmento tres (Figura 20).

7.1.6 Clado Miahuatlan y Mitla (M. oaxaca)

Sissom & Santibanez-Lopez (2010) describieron a M. oaxaca con una distribucion desde el
valle central de Oaxaca, el istmo de Tehuantepec y hasta la costa de Chiapas. Sin embargo, los
paratipos provenientes de Tehuantepec, estudiados aqui, se relacionaron mas cercanamente con
las poblaciones de M. occidentalis en casi todos los analisis, lo anterior pone en duda la
delimitacion y definiciéon de M. oaxaca. Aunque las poblaciones de Nizanda, el Marquez y
Tehuantepec presentan gran semejanza a M. oaxaca del valle central, existen varias diferencias
en especial en el conteo de sedas. A pesar de que Sissom & Santibafiez-Lopez (2010)
mencionaron la importancia de la sedacién para la taxonomia del grupo, la variacién en el conteo
de sedas que registraron solo fue para el valle de Oaxaca y exceptuando por el metasoma, los
conteos de las sedas en pedipalpos son limitados y poco informativos ya que toman en cuenta
unas pocas carinas de la patela y del fémur. Por lo anterior es importante realizar un estudio
integral complementario al presente trabajo y que permita delimitar de forma mas precisa la

distribucion de esta especie.

7.1.7 Clado Nizanda, Marquez y Tehuantepec.

Las poblaciones de Nizanda, El Marquez y Tehuantepec en Oaxaca forman un clado que se
recuperd de forma general en la mayoria de los analisis realizados, este clado presento valores
de 74 y 84 para RBS y remuestreo simétrico respectivamente. Como se menciond, estas
poblaciones son muy semejantes a las poblaciones de M. oaxaca encontradas en el valle de
Oaxaca, sin embargo, presentan diferencias notables en el conteo de macrosedas, ademas de
tener pinzas comparativamente mas estilizadas que las especies del valle de Oaxaca, y presentar

las carinas ventrosubmedias del metasoma ligeramente mas desarrolladas.
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7.2 Sobre los Sistemas de Caracteres Empleados

Solo dos clados fueron recuperados en todos los analisis: “Chamela y Coquimatlan” y
“Miahuatlan y Mitla”; como se observa en la Figura 15 estos clados fueron claramente discernibles
bajo los dos sistemas de caracteres (discreto y continuo) empleados en el presente trabajo,
presentandose de forma constante en todos los cladogramas, en contraste los demas grupos se
presentaron intermitentemente en los diferentes analisis dependiendo de la matriz de datos
utilizada. Para los clados “Copala, Acapulco y Ometepec” y “Barra de Cruz, Lagartero, Huatulco
y Puerto Escondido” la sefial filogenética se pierde cuando se emplean unicamente el juego de
datos cualitativos indicando que la mayor parte de las sinapomorfias que agrupan a las
poblaciones para ambos clados se ubican en la matriz de datos cuantitativos. En el caso de los
clados “Zihuatanejo y Colola”, “Tehuantepec, Nizanda y Marquez” y “Juchatengo” la matriz de
datos cuantitativos y sus diferentes tratamientos resultaron poco informativos recuperando estos

grupos en uno o dos tratamientos (Figura 15).

Las relaciones con mayor sentido bioldgico que presentan los clados se presentan en el
analisis de evidencia total usando los datos originales y pesos implicados indicando que, aunque
los clados se encuentran definidos ya sea por uno u otro juego de datos, las relaciones que

presentan entre ellos se resuelven a través de ambas matrices.

Como se observa en diversos estudios cladisticos (Soleglad & Sissom 2001; Prendini et al.,
2003; Santibanez-Lopez et al., 2014) los sistemas de caracteres usados son generalmente
discretos (cualitativos), esto se debe a que sistemas continuos son generalmente dificiles de
codificar, sin embargo, como Haradon (1983; 1984a; 1984b; 1985), Ojanguren & Ramirez (2009),
Prendini & Esposito (2010), Mattoni et. al. (2012) entre otros han demostrado, la informacion

filogenética que contienen estos sistemas de caracteres puede ser invaluablemente Util.

Como Gonzalez-Santillan (2013) y Gonzalez-Santillan & Prendini (2015) demostraron la mayor
parte de las sinapomorfias morfolégicas presentes para el género Mesomexovis son de
naturaleza cuantitativa. En el presente trabajo mas de la mitad de los taxa recuperados se

presentaron en los analisis de los de datos cuantitativos.

7.3 Perdida de Informacién por Discretizacién y Estandarizaciéon

Como se menciond anteriormente los analisis realizados con la matriz de datos discretizados

mostro en general los valores de soporte mas bajos para cada juego de datos (Cuadro 3),
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mostrando al complejo occidentalis como polifilético en la mayoria de los analisis realizados con
este tratamiento (Anexo 4 Figuras A3 y A6). Tal como sugiere Goloboff (2006) la senal filogenética
se ve limitada por la categorizacion tajante de los datos continuos, al discretizar los datos en una
matriz binaria se presenta el problema de que es posible asignar estados diferentes a valores del
caracter que no resultan realmente significativos, o en el caso contrario asignar el mismo estado
a valores que presentan diferencias significativas (Farris, 1990; Goloboff, 2006) lo cual puede

explicar el hecho de la pierda de parte de la informacion filogenética en los analisis realizados.

Para los analisis independientes de datos cuantitativos con pesos implicados los mejores
valores de soporte se obtuvieron con la estandarizacion de los datos, en los analisis de evidencia
total los analisis con este tratamiento resultaron ser los segundos 6ptimos (Cuadro 3). En estudios
previos enfocados en la subfamilia Syntropinae (Gonzalez-Santillan, 2013; Gonzalez-Santillan &
Prendini, 2013; Gonzalez Santillan & Prendini, 2015) la estandarizaciéon de los datos continuos
permitié reducir el rango de variacion presente en la subfamilia escalandolo a valores mas
sencillos de comparar. En el presente trabajo sin embargo la estandarizacién de los datos
continuos no resulto ser la mejor opcidn para su analisis, esto debido a que la variacion existente
en el complejo M. occidentalis es evidentemente menor a la que presenta la subfamilia
Syntropinae. El escalado de los datos continuos provoco perdida de parte de la senal filogenética
al reducir la variacion existente, esto queda en evidencia al analizar las topologias obtenidas bajo
este tratamiento (Anexo 4 Figuras A4 y A7), aunque en general presentaron valores de soporte

altos estas topologias no son capaces de explicar los datos bioldgicos.

8. Conclusiones

El presente trabajo representa el primer analisis filogenético de las poblaciones del complejo
M. occidentalis, particularmente utilizando evidencia morfolégica, con el fin de conocer sus

relaciones y que en el futuro se puedan delimitar las especies que lo conforman.

El complejo occidentalis se compone de siete grupos discernibles morfolégicamente. Los
posibles linajes sugeridos por Sissom (1989) y Gonzalez- Santillan (2013) se presentan como

nodos independientes de la poblacion tipo de M. occidentalis (Acapulco).

Es necesario hacer una revision detallada de las poblaciones de M. oaxaca, como se observo
en la mayor parte de los analisis realizados las poblaciones que se ubican en el istmo de

Tehuantepec se relacionan en su mayor parte con las de M. occidentalis que se encuentran en
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esta zona, lo cual sugiere que M. oaxaca en realidad se encuentra formada por mas de una

especie.

Hace falta un mayor esfuerzo de muestreo para poder delimitar espacialmente las poblaciones,
asi como estudios moleculares que, en conjunto con los datos morfolégicos, permitan vislumbrar
con mayor claridad la estructura y relaciones entre las posibles especies que componen el

complejo.

En relacién con los diferentes tratamientos realizados, la discretizacion de los datos continuos
efectivamente conlleva a la perdida de la sefial filogenética al no poder hacer una distincion entre
datos estadisticamente significativos al categorizar la distribucion de los datos. Para la
estandarizacion de datos, si bien ayuda a analizar matrices con gran variacién en grupos con
poca variacion al escalar los datos se pierde gran parte de la informacion que se encuentra en

los detalles.
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Anexo 1. Material Examinado

Grupo externo

Mesomexovis atenango (Francke & Gonzalez-Santillan, 2006): MEXICO: Guerrero:
Municipio de Tepecoacuilco de Trujano: Cerro de la Coronilla 18.01628° -99.52875°, 855 m, T.
Lopez, C. Quijano, A. Valdez, x.2009, (CNAN).

Mesomexovis subcristatus (Pocock, 1898): MEXICO: Oaxaca: Municipio San Juan Atepec:
Rio Grande 17.43195° -96.57108°, 1327 m, O. Francke, A. Quijano, C. Santibafiez-Lopez,
3.vii.2008, (CNAN).

Mesomexovis spadix (Hoffmann, 1931): MEXICO: Guanajuato: Municipio San Miguel de
Allende: El Charco del Ingenio 20°55'21.07” -100°43'36.86", 2033 m, E. Gonzalez, O. Delgado,
A. Galan, A. Lira, J. Lopez, L. Escobedo, J. M. Ruiz, 17.vii.2015, (ITESI).

Mesomexovis punctatus (Karsch, 1879): MEXICO: Estado de México: Municipio de
Otumba: Santiago Tolman, Cerro Gordo, S. Reynaund, E. Gonzalez, 26.ix.2002, (CNAN).

Mesomexovis variegatus (Pocock, 1898): MEXICO: Guerrero: Municipio de Tepecoacuilco
de Trujano: Cerro de la Coronilla 18.01628° -99.52875, T. Lépez, C. Quijano, A. Valdez, vii.2009,
(CNAN).

Grupo interno

Holotipos

Mesomexovis occidentalis (Hoffmann 1931): MEXICO: Guerrero: Municipio de Acapulco:
Acapulco, C. Hoffmann, 1931, 1 @ (AMNH).

Paratipos

Mesomexovis oaxaca (Santibafiez-Lopez & Sissom, 2010): MEXICO: Oaxaca: Municipio
de Santo Domingo Tehuantepec: 8 mi. al oeste de Tehuantepec 16° 13.2' -95° 13.2’, J. & W. lvie,
29.viii.1966, 2 ¢ (CAS).
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Mesomexovis occidentalis (Hoffmann 1931): MEXICO: Guerrero: Municipio de Acapulco:
Acapulco, C. Hoffmann, 1931, 2 @ (AMNH).

Otro material revisado

Mesomexovis oaxaca (Santibafez-Lépez & Sissom, 2010): MEXICO: Oaxaca: Municipio
de Miahuatlan de Porfirio Diaz: 4 km al este de Miahuatlan 16°19.5040° -96°32.4600’, 1638 m, O.
Francke, G. Villegas, H. Montafio, 10.v.2006, (CNAN); Municipio San Pablo Villa de Mitla, 5 mi.
Al NE de Mitla ca. 6800’-1200, M. R. Borgent, G. Sluder, N. Bucknall, 27.viii. 1963, (CAFC-UNAM).

Mesomexovis occidentalis (Hoffmann 1931): MEXICO: Jalisco: Municipio de La Huerta;
Estacion de Biologia Chamela 19°30'14.5" -105°2'16.5", G. Montiel, R. Paredes, D. Barrales, G.
Contreras, 2.x.2010 (CNAN); J. Lépez, E. Gonzélez, 30.iii.2015 (CAFC-UNAM); Colima:
Municipio de Coquimatlan: Parque Ecolégico "El Palapo" 19°11'564.6" -103°54'50", 275 m, J.
Lopez, E. Gonzalez, J. Valencia, 3.iv.2015 (CAFC-UNAM); Michoacan: Municipio de Aquila:
Colola 18° 18.047' -103° 24.536, 42 m, O. Francke, J. Ponce, M. Villasefior, A. Quijano A.
Ballesteros, 19.v.2007 (CNAN); Faro de Bucerias, E. Gonzalez, 13.iv.2002 (CNAN); Guerrero:
Municipio de Zihuatanejo de Azueta: La Majahua 17° 47.831'-101° 44.652', 11 m, O. Francke, H.
Montafio, A. Ballesteros, A. Valdez, 24.v.2006, (CNAN); Zihuatanejo, Col. Agua de Correa
17.64497° -101.51822°, 72 m, O. Francke, J. Ponce, H. Montano, A. Quijano J. Baldazo, (CNAN);
Municipio de Copala, Torre de microondas Fogos, 16.56754° -98.88754°, 139 m, O. Francke, H.
Montafo, C. Santibafiez-Lépez, A. Valdez, (CNAN); O. Francke, L. Escalante, H. Montafo, A.
Ballesteros, 22.vii.2007, (CNAN/AMNH); O. Francke, H. Montafno, A. Ballesteros, 2.xi.2007,
(CNAN); O. Francke, A. Quijano, C. Santibafiez-Lépez, 29.vi.2008, (CNAN); Municipio de
Acapulco:; Acapulco, Viveros ElI Huacan, La Poza, xii.1947, (CNAN); Mozumba, WLFC,
16.iii.1981, (CNAN); Municipio de Puerto Marqués: Cumbres de Llano Largo, WLFC, 14.ix.1981,
(CNAN); 16°49.505’ -99°49.999’, 371 m, O. Francke, H. Montafio, A. Ballesteros, 19.vi.2007
(CAS); Municipio de La Union, V. Quesada, 7.xii.2008, (CNAN); Municipio de Técpan de Galeana,
Técpan, E. Marifia, 4.xii.1972 (CNAN); Municipio de Ometepec, Ometepec, SR, 6.x.1970 (CNAN);
Oaxaca: Municipio de Santa Maria Colotepec: El Lagartero 15.73416° -96.67459°, 37 m, J.
Mendoza, E. Hinojosa, S. Lonhorn y E. Goyair, 5.xii.2010, (CNAN); Municipio de Tepextla:
Cahuitlan, D. Barrales, 4.ii.2011 (CNAN); Municipio de San Pedro Juchatengo: 3Km Oeste de
San Pedro Juchatengo 16°21.824 -97°06.584, 845 m O. Francke, G. Villegas, H. Montafio, C.
Santibanez-Lépez, A. Valdez, 27.vi.2006 (CNAN); Municipio de Asuncion de Ixtaltepec: Nizanda
16.65840° -95.01086°, 100 m, R. Paredes, N. Burkett, 21.vii.2010 (CNAN); Municipio de Santiago
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Pinotepa Nacional: 8Km al oeste de Mancuernas 16.37059° -98.18100°, 230 m, O. Francke, A.
Quijano, C. Santibafiez-Lépez, 30.v.2008 (CNAN); Municipio de Santo Domingo Tehuantepec:
Presa Benito Juarez (Presa el Marquez), R. Paredes, 10.viii.2002 (CNAN); Santo Domingo
Tehuantepec, Col. Emiliano Zapata 16.32036° -95.27899°, 80 m, A. Valdez, C. Santibanez-Lépez,
R. Paredes, 16.ix.2009 (CNAN); T. M. Pérez, 17.v.1998 (CNAN); Municipio de Sta. Maria
Huatulco: Parque Nacional Huatulco 15°46'19.7" -96°11'53.9", 29 m, E. Gonzalez (CNAN);
19.x.1990 (CNAN); Municipio de San Pedro Mixtepec Distrito 22: Puerto Escondido Jardin
Botanico de la UMAR, Km 244 carretera Puerto Escondido-Sola de Vega 15°54'54.96" -
97°4'35.39", 120 m, E. Gonzalez-Santillan, 7.iii.2015, (CAFC-UNAM); Puerto Escondido, J.
Simate, 26.iv.1970, (CNAN); Municipio de Santiago Astata: Barra de la Cruz, F. Henry Carmona,
vi.2005 (CNAN).
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Anexo 2. Lista de Caracteres

Caracteres Cuantitativos. Del caracter 0 al 45 se hicieron conteos de macrosedas ubicadas
sobre las carinas correspondientes. Del caracter 46 al 68 se tomaron medidas de longitud que

incluyen largo, ancho o alto de las estructuras.

0. Metasoma, segmento |, carina 11. Metasoma, segmento Il, carina
dorsolateral. ventrosubmedia.

1. Metasoma, segmento |IlI, carina 12. Metasoma, segmento |lll, carina
dorsolateral. ventrosubmedia.

2. Metasoma, segmento |Ill, carina 13. Metasoma, segmento IV, carina
dorsolateral. ventrosubmedia.

3. Metasoma, segmento IV, -carina 14. Metasoma, segmento V, carina
dorsolateral. ventrosubmedia.

4. Metasoma, segmento V, carina 15. Metasoma, segmento V, carina
dorsolateral. lateromedia.

5. Metasoma, segmento |, carina 16. Metasoma, segmento Il, superficie
ventrolateral. intercarinal ventral, conteo de macrosedas

(accesorias).

6. Metasoma, segmento |Il, carina

ventrolateral. 17. Metasoma, segmento Ill, superficie

intercarinal ventral, conteo de macrosedas

7. Metasoma, segmento |Ill, carina .
(accesorias).

ventrolateral.

18. Metasoma, segmento IV, superficie

8. Metasoma, segmento |V, carina . .
intercarinal ventral, conteo de macrosedas

ventrolateral. .
(accesorias).

9. Metasoma, segmento V, carina , .
19. Telson, vesicula, carina

ventrolateral. ,
ventrosubmedia.

10. Metasoma, segmento |, carina , .
20. Telson, vesicula, carina ventrolateral.

ventrosubmedia.
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21. Telson, vesicula, carina lateroventral.
22. Telson, vesicula, carina laterodorsal.

23. Pedipalpo, quela, carinas dorsales
prolateral, prolateral dorsal y dorsal

prosubmedia.

24. Pedipalpo, quela, carinas dorsales

media y dorsal retrosubmedia.

25. Pedipalpo, quela, carina dorsal

retrosubmedia accesoria.

26. Pedipalpo, quela, carinas dorsales

retrolateral y retrolateral dorsal.

27. Pedipalpo, quela, carinas retrolateral

media y retrolateral ventrosubmedia.

28. Pedipalpo, quela, carina ventral media

y ventral prosubmedia.

29. Pedipalpo, quela, carina ventral

retrosubmedia y ventral retrolateral.

30. Pedipalpo, quela, carinas prolateral

media y prolateral ventrosubmedia.

31. Pedipalpo, quela, carina ventral

prolateral y prolateral ventral.

32. Pedipalpo, patela carina dorsal

retrolateral.

33. Pedipalpo, patela, carina dorsal

prolateral.

34. Pedipalpo, patela, carina prolateral

media.

35. Pedipalpo, patela, carina prolateral

ventral.

36. Pedipalpo, patela, carina ventral

prolateral.

37. Pedipalpo, patela, carina ventral

media.

38. Pedipalpo, patela, carina ventral

retrolateral.

39. Pedipalpo, fémur, carina dorsal

retrolateral.

40. Pedipalpo, fémur, carina dorsal

prolateral.

41. Pedipalpo, fémur, carina prolateral

ventrosubmedia.

42. Pedipalpo, fémur, carina prolateral

ventral.

43. Pedipalpo, fémur, carina ventral

prolateral.

44. Pedipalpo, fémur, carina ventral

media.

45. Pedipalpo, fémur, carina retrolateral

dorsosubmedia.
46. Caparazon, largo.

47. Caparazén, ancho anterior.
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48. Caparazon, ancho posterior.

49. Pedipalpo, fémur, proporcién ancho:

largo.

50. Pedipalpo, patela, proporciéon ancho:

largo.

51. Pedipalpo, quela (9),
ancho: largo.

52. Pedipalpo, quela (9),
ancho: alto.

53. Pedipalpo, quela (&),
ancho: largo.

54. Pedipalpo, quela (&),
ancho: alto.

55. Coxa I, largo.

56. Coxa IV, largo.

57. Esternén, largo.

58. Esternodn, ancho anterior.
59. Esterndén, ancho posterior.
60. Mesosoma, largo.

61. Metasoma, segmento |,

ancho: alto.

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

62.

ancho:

63.

ancho:

64.

ancho:

65.

ancho:

66.

ancho:

67.

ancho:

68.

ancho:

69.

ancho:

70.

ancho:

71.

alto.

72.

largo.

Metasoma,

largo.

Metasoma,

alto.

Metasoma,

largo.

Metasoma,

alto.

Metasoma,

largo.

Metasoma,

alto.

Metasoma,

largo.

Metasoma,

alto.

Metasoma,

largo.

segmento |,

segmento I,

segmento I,

segmento I,

segmento I,

segmento 1V,

segmento V,

segmento |,

segmento |,

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

proporcion

Telson, vesicula, proporciéon ancho:

Telson, vesicula, proporciéon ancho:

73. Cuerpo, largo total.

66



Caracteres Cualitativos.

74. Color base del cuerpo: café (0);

amarillo (1).

75. Queliceros, margen anterior;

pigmentacion: no pigmentado (0);

pigmentado (1).

76. Caparazon, area interocular,
pigmentacion: poco pigmentado (0); muy

pigmentado (1).

77. Caparazén, superficie intercarinal
superciliar, pigmentacion: no pigmentado (0);

pigmentado (1).

78. Pedipalpo, quela, pigmentacion de los
dedos: no pigmentados (0); pigmentados

débilmente (1); fuertemente pimentados (2).

79. Pedipalpo, quela, pigmentacion de las
carinas del manus: no pigmentadas (0);

pigmentadas (1).

80. Pedipalpo, fémur, pigmentacion de la
superficie dorsal: solo en carinas (0); carinas
y  superficie intercarinal  débilmente
pigmentadas (1); carinas y superficie

intercarinal fuertemente pigmentadas (2).

81. Pedipalpo, patela, pigmentacion de la
superficie dorsal: solo en carinas (0); carinas
y  superficie intercarinal  débilmente
pigmentadas (1); carinas y superficie

intercarinal fuertemente pigmentadas (2).

82. Mesosoma, segmento VII,
pigmentacion de las carinas dorsolateral y
lateromedia: convergen anteriormente (0);

no convergen anteriormente (1).

83. Mesosoma, segmento VII,
pigmentacion de las carinas ventrolaterales:

no pigmentado (0); pigmentado (1).

84. Mesosoma, segmento VII,
pigmentacion de la superficie intercarinal

ventral: no pigmentado (0); pigmentado (1),

85. Metasoma, segmentos -1V,
pigmentacion de las carinas
ventrosubmedias y ventrolaterales: carinas y
superficie intercarinal pigmentadas (0); finas
lineas de pigmentacién en carinas lisas o
vestigiales y solo en los granulos en carinas
granuladas (1); lineas gruesas y fuertemente

marcadas sobre todas las carinas (2).

86. Metasoma, segmento V, patrén de
pigmentacion ventral: pigmentacién solo en
granulos y carinas (0); pigmentacién en
granulos, carinas y espacios intercarinales

(1).

87. Metasoma, segmento V, pigmentacién
de la carina latero media: fuertemente

pigmentada (0); débilmente pigmentada (1).

88. Metasoma, segmento V, pigmentacién
alrededor de las macrosedas ventrales: no

pigmentado (0); pigmentado (1).
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89. Pedipalpo, quela (4), forma: delgada
(0); fusiforme (1); globosa (2).

90. Pedipalpo, quela (?), forma: delgada
(0); fusiforme (1); globosa (2).

91. Caparazon, area interocular, textura:
lisa (0); mate (1); zapa crenulada (2); zapa

granular (3).

92. Caparazon, textura del area
interocular, distribucién: superficie de los
I6bulos posterior y anterior granular con
areas crenulares en medio de los I6bulos (0);
granular irregular (1); superficie posterior de
los I6bulos granular con areas mate
alrededor del tubérculo ocular (2); I6bulos y
areas alrededor del tubérculo ocular mate

con areas crenulares entre los I6bulos (3).

93. Caparazon, superficies: anterolateral,
media lateral, posterolateral y posteromedia,

textura: zapa crenular (0), zapa granulado

(1).

94. Caparazon, textura de las superficies
anterolateral, media lateral, posterolateral y
posteromedia, distribucion: granulos
dispersados distribuidos irregularmente (0);
superficie densamente granulada
irregularmente (1); I6bulos posteriores con
gruesos granulos y pequefios granulos en las

areas laterales (2).

95. Pedipalpo, patela, tricobotria D,

granulacion asociada: ausente (0), uno o dos

granulos asociados (1), granulos dispuestos

en una linea alrededor (2).

96. Pedipalpo, fémur, superficie dorsal,
textura: mate (0); zapa densamente
granulada (1); zapa con granulos dispersos

sobre superficie mate (2).

97. Metasoma, segmento |, textura del
segmento, distribucion: zapa con pequenos
granulos anteriormente y grandes granulos
en la parte posterior (0); mate al centro zapa

lateralmente (1).

98. Metasoma, segmento Il, textura del
segmento, distribucion: zapa con pequenos
granulos anteriormente y grandes granulos
en la parte posterior (0); mate al centro zapa

lateralmente (1).

99. Metasoma, segmento lll, textura del
segmento, distribucién: zapa con pequenos
granulos anteriormente y grandes granulos
en la parte posterior (0); mate al centro zapa

lateralmente (1).

100. Metasoma, segmento IV, textura del
segmento, distribucién: zapa con pequenos
granulos anteriormente y grandes granulos
en la parte posterior (0); mate al centro zapa

lateralmente (1).

101. Metasoma, segmento V, textura del
segmento, distribucion: zapa con pequenos

granulos anteriormente y grandes granulos

68



en la parte posterior (0); mate al centro zapa

lateralmente (1).

102. Metasoma, segmento VI, textura del
segmento, distribucién: zapa con pequenos
granulos anteriormente y grandes granulos
en la parte posterior (0); mate al centro zapa

lateralmente (1).

103. Metasoma, segmento |, textura del

segmento, distribucioén: superficie
intercarinal densamente granulada de forma
irregular (0); margen posterior con gruesos
granulos y superficie intercarinal finamente

granulada (1).

104. Metasoma, segmento I, textura del

segmento, distribucion: superficie
intercarinal densamente granulada de forma
irregular (0); margen posterior con gruesos
granulos y superficie intercarinal finamente

granulada (1).

105. Metasoma, segmento lll, textura del

segmento, distribucion: superficie
intercarinal densamente granulada de forma
irregular (0); margen posterior con gruesos
granulos y superficie intercarinal finamente

granulada (1).

106. Metasoma, segmento IV, textura del

segmento, distribucion: superficie
intercarinal densamente granulada de forma
irregular (0); margen posterior con gruesos
granulos y superficie intercarinal finamente

granulada (1).

107. Metasoma, segmento V, textura del

segmento, distribucion: superficie
intercarinal densamente granulada de forma
irregular (0); margen posterior con gruesos
granulos y superficie intercarinal finamente

granulada (1).

108. Metasoma, segmento VI, textura del

segmento, distribucion: superficie
intercarinal densamente granulada de forma
irregular (0); margen posterior con gruesos
granulos y superficie intercarinal finamente

granulada (1).

109. Metasoma, segmento VII, superficie
intercarinal, textura: mate (0); zapa con
granulos gruesos (1); zapa con finos

granulos (2); zapa crenulada (3).

110. Metasoma, segmento |, superficie
intercarinal ventral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

111. Metasoma, segmento Il, superficie
intercarinal ventral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

112. Metasoma, segmento lll, superficie
intercarinal ventral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

113. Metasoma, segmento 1V, superficie
intercarinal ventral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).
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114. Metasoma, segmento V, superficie
intercarinal ventral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

115. Metasoma, segmento |, superficie
intercarinal lateral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

116. Metasoma, segmento Il, superficie
intercarinal lateral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

117. Metasoma, segmento lll, superficie
intercarinal lateral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

118. Metasoma, segmento 1V, superficie
intercarinal lateral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

119. Metasoma, segmento V, superficie
intercarinal lateral, textura: liso (0); mate (1);

zapa (2).

120. Telson, vesicula, superficie ventral,

textura: lisa (0); crenular (1).

121. Pedipalpo, quela (&), carinas:
obsoletas (0); lisa costada (1); lisa elevada

(2); granular (3).

122. Pedipalpo, quela (@), carinas:
obsoletas (0); lisa costada (1); lisa elevada

(2); granular (3).

123. Pedipalpo, patela, carina dorsal
retrolateral: lisa costada (1); lisa elevada (2);

granular (3).

124. Mesosoma, segmento |, carina
dorsomedia: obsoleta (0); vestigial (1); lisa

(2); granular (3).

125. Mesosoma, segmento Il, carina
dorsomedia: obsoleta (0); vestigial (1); lisa

(2); granular (3).

126. Mesosoma, segmento lll, carina
dorsomedia: obsoleta (0); vestigial (1); lisa

(2); granular (3).

127. Mesosoma, segmento IV, carina
dorsomedia: obsoleta (0); vestigial (1); lisa

(2); granular (3).

128. Mesosoma, segmento V, carina
dorsomedia: obsoleta (0); vestigial (1); lisa

(2); granular (3).

129. Mesosoma, segmento VI, carina
dorsomedia: obsoleta (0); vestigial (1); lisa

(2); granular (3).

130. Mesosoma, segmento VII, carina
dorsomedia: obsoleta (0); vestigial (1); lisa

(2); granular (3).

131. Mesosoma, segmento |, carina
dorsosubmedia: obsoleta (0); vestigial (1);

lisa (2); granular (3).
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132. Mesosoma, segmento Il, carina
dorsosubmedia: obsoleta (0); vestigial (1);

lisa (2); granular (3).

133. Mesosoma, segmento lll, carina
dorsosubmedia: obsoleta (0); vestigial (1);

lisa (2); granular (3).

134. Mesosoma, segmento |V, carina
dorsosubmedia: obsoleta (0); vestigial (1);

lisa (2); granular (3).

135. Mesosoma, segmento V, carina
dorsosubmedia: obsoleta (0); vestigial (1);

lisa (2); granular (3).

136. Mesosoma, segmento VI, carina
dorsosubmedia: obsoleta (0); vestigial (1);

lisa (2); granular (3).

137. Mesosoma, segmento VII, carina
dorsosubmedia: obsoleta (0); vestigial (1);

lisa (2); granular (3).

138. Mesosoma, segmento VII, carinas
lateromedia y dorsolateral: fusionadas en la
parte anterior con granulos dispuestos
ordenadamente (0); fusionadas en la parte
anterior con granulos dispuestos
irregularmente (1); no fusionadas en la parte

anterior (2).

139. Mesosoma, segmento VII, carinas
ventrolaterales: obsoletas (0); lisas (1);

granuladas (2).

140. Metasoma, segmento |, carinas

ventrosubmedias: obsoleta (0); lisa (1).

141. Metasoma, segmento |Il, carinas
ventrosubmedias: obsoleta (0); lisa (1); lisa

en la base granular distalmente (2).

142. Metasoma, segmento Ill, carinas
ventrosubmedias: obsoleta (0); lisa (1); lisa

en la base granular distalmente (2).

143. Metasoma, segmento |V, carinas
ventrosubmedias: obsoleta (0); lisa (1); lisa

en la base granular distalmente (2); granular

(3).

144. Metasoma, segmento V, carina
ventromedia: obsoleta (0); crenular (1);

granular (2).

145. Metasoma, segmento |, carinas
ventrolaterales: obsoletas (0); lisas (1); lisas

a débilmente granulares (2); granulares (3).

146. Metasoma, segmento |Il, carinas
ventrolaterales: obsoleta (0); lisa (1); lisa en

la base granular distalmente (2); granular (3).

147. Metasoma, segmento I, carinas
ventrolaterales: obsoleta (0); lisa (1); lisa en

la base granular distalmente (2); granular (3).

148. Metasoma, segmento |V, carinas
ventrolaterales: obsoleta (0); lisa (1); lisa en

la base granular distalmente (2); granular (3).
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149. Metasoma, segmento V, carinas
ventrolaterales: obsoleta (0); crenular (1);

granular (2).

150. Metasoma, segmento |, carinas
ventrosubmedias, relieve: obsoleto (0);

ligeramente elevado (1); elevado (2).

151. Metasoma, segmento |Il, carinas
ventrosubmedias, relieve: obsoleto (0);

ligeramente elevado (1); elevado (2).

152. Metasoma, segmento I, carinas
ventrosubmedias, relieve: obsoleto (0);

ligeramente elevado (1); elevado (2).

153. Metasoma, segmento |, carinas
ventrolaterales, relieve: obsoleto (0);

ligeramente elevado (1); elevado (2).

154. Metasoma, segmento |Il, carinas
ventrolaterales, relieve: obsoleto (0);

ligeramente elevado (1); elevado (2).

155. Metasoma, segmento Ill, carinas
ventrolaterales, relieve: obsoleto (0);

ligeramente elevado (1); elevado (2).

156. Metasoma, segmento V, carina

lateromedia: granular proximalmente
tendiendo a vestigial hacia la parte distal (0);
vestigial proximalmente tendiendo a obsoleta

hacia la parte distal (1).
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Anexo 3. Lista de Apomorfias

Lista de apomorfias para cada linaje obtenido del andlisis de evidencia total con pesos

implicados (k= 7) y caracteres continuos sin modificar.
Mesomexovis punctatus:

Caracteres 4: 8.000-10.000 — 12.000; 8: 5.000 — 7.000; 9: 10.000 — 14.000; 11: 3.000 —
5.000; 12: 3.000 — 5.000; 13: 3.000-4.000 — 5.000; 16: 1.000 — 0.000; 23: 2.000-3.000 — 4.000;
25:1.000 — 2.000; 26: 4.000 — 5.000; 29: 4.000 — 6.000; 33: 2.000 — 4.000; 39: 5.000 — 6.000;
45: 5.000 — 4.000; 51: 0.250 — 0.230; 54: 1.130-1.140 — 1.120; 73: 41.480-41.710 — 35.360-
40.880;89:3 - 2;91:1—-0;150: 2 > 0; 154: 1 —» 2; 155: 1 —> 2

Mesomexovis variegatus:

Caracteres 10: 3.000 —— 2.000; 16: 1.000 — 2.000; 17: 1.000 — 2.000; 24: 3.000 — 2.000;
34: 2.000 — 1.000; 49: 0.400-0.410 — 0.420; 57: 0.830-0.840 — 0.650-0.750; 74: 1 — 0; 94: 1
—2;99:2 > 1

Mesomexovis spadix:

Caracteres 1: 2.000 — 1.000; 3: 3.000 — 2.000; 9: 10.000 — 7.000-8.000; 28: 2.000 — 3.000;
30: 3.000 — 2.000; 38: 2.000 — 1.000; 45: 5.000 — 6.000; 51: 0.300 — 0.310; 52: 1.190-1.210
— 1.350; 53: 0.340 — 0.420; 54: 1.140 — 1.350; 55: 1.990-2.000 — 2.060-2.150; 58: 1.150-1.170
— 1.180-1.340; 62: 1.380-1.390 — 1.410-1.590; 70: 0.520 — 0.530-0.550; 81: 1 — 0; 87: 1 — 0;
88:1—0;151:1—>2;152:1—>2;153: 1 —> 2

Mesomexovis subcristatus:

Caracteres 14: 5.000-6.000 — 7.000-8.000; 16: 1.000 — 7.000-10.000; 17: 1.000 — 9.000-
14.000; 18: 2.000 — 12.000-14.000; 19: 5.000-6.000 — 7.000-9.000; 22: 3.000-4.000 — 5.000-
7.000; 38: 4.000 — 5.000; 58: 1.150-1.170 — 0.900-1.140; 69: 1.150-1.170 — 1.010-1.130; 81: 1
—-0;89:3—-1;111:3—>1;112: 3 —=1;122:1 >0

Mesomexovis oaxaca (Mitla):

Caracteres 55: 2.710-2.760 — 2.920-3.950; 56: 5.390-5.460 — 5.680-5.860; 58: 1.330-1.480
— 1.550-1.580; 68: 0.810-0.830 — 0.860-0.870; 72: 0.710-0.720 — 0.750-0.780
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Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec):

Caracteres 8: 5.000 — 4.000; 15: 6.000 — 5.000; 41: 3.000 — 4.000; 43: 2.000 — 3.000; 46:
6.490-6.740 — 5.800-6.400; 47: 3.770-3.950 — 3.470-3.730; 63: 1.180-1.210 — 1.170; 132: 0 —
1:143:1 - 0;144:1 -0

Huatulco:

Caracteres 49: 0.370-0.380 — 0.360; 56: 5.390-5.500 — 5.540; 57: 1.170 — 1.180; 58: 1.420-
1.430 — 1.510; 59: 1.540-1.550 — 1.680; 60: 13.940-14.360 — 16.520; 64: 1.150-1.190 — 1.300;
68: 0.780 — 0.770; 69: 1.170 — 1.210; 70: 0.550 — 0.560; 73: 50.580-51.230 — 53.130

Barra de la Cruz:

Caracteres 3: 4.000 — 5.000; 4: 12.000 — 15.000; 8: 6.000 — 7.000; 9: 11.000 — 14.000-
15.000; 24: 4.000 — 5.000-6.000; 27: 3.000 — 4.000-5.000; 28: 3.000 — 4.000; 31: 3.000 —
4.000; 34: 4.000 — 5.000; 35: 4.000 — 5.000; 46: 6.650-6.740 — 6.890-7.580; 47: 3.830-3.950
— 4.100-4.250; 48: 6.200-6.500 — 6.670-7.090; 61: 1.250-1.260 — 1.290; 63: 1.230-1.240 —
1.280-1.290; 65: 1.180-1.210 — 1.230; 90: 1 — 0; 100: 0 — 3; 107: 0 — 3; 122: 1 - 0

Puerto Escondido:

Caracteres 48: 6.200-6.500 — 6.030; 50: 0.400 — 0.900; 51: 0.270 — 0.260; 52: 1.190 —
1.200; 55: 2.710-2.730 — 2.680; 56: 5.390-5.500 — 5.300; 61: 1.250-1.260 — 1.020; 62: 1.320-
1.360 — 1.030; 63: 1.230-1.240 — 0.990; 64: 1.150-1.190 — 0.930; 65: 1.180-1.210 — 0.980;
66: 1.030 — 0.830; 67: 1.190 — 1.250; 70: 0.550 — 0.520; 71: 1.220-1.270 — 1.210; 80: 2 — 0;
85:2—-51:,90:1—-0;98:2—-0;114:1—-0;122:1 - 0; 134:1 - 2; 135: 1 — 2; 136: 2 — 3;
142:1—-2;143: 1 —> 2; 144: 1 — 2; 146: 0 —> 1

Coquimatlan:
Caracteres 716: 0 — 1;80: 0 - 1;85:1 —-0;86: 0 —-1;87:1—=0; 114: 1 —> 2
Zihuatanejo:

Caracteres 6: 4.000 — 3.000; 7: 4.000 — 3.000; 8: 5.000 — 3.000-4.000; 9: 10.000 — 7.000-
9.000; 32: 4.000 — 5.000; 40: 4.000 — 5.000; 80: 0 — 2; 97: 0 — 1
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Ometepec:

Caracteres 5: 3.000 — 2.000; 15: 5.000 — 4.000; 52: 0.910-1.120 — 0.240; 135: 1 — 3; 142:
2—-1,146:1 - 2;147:1 - 2

Acapulco:

Caracter 131: 2 — 1

Copala:

Caracteres 25: 2.000 — 3.000; 90: 1 — 0; 145: 0 — 1
Colola:

Caracter 45: 5.000 — 4.000; 77: 1 — 0

Lagartero:

Caréacter 115: 0 — 1

Presa el Marquez:

Caracteres 74: 0 — 1; 82: 0 — 1

Nizanda:

Caracter 57: 0.930-1.030 — 0.800

Chamela:

Caracteres 82:1 —-0;92:1—-52;94:1—-0;97:0—1;100: 0 - 1; 101: 1 — 3; 140: 1 —= 2
Juchatengo:

Caracteres 1: 2.000-3.000 — 1.000; 2: 3.000 — 2.000; 16: 4.000 — 5.000; 18: 4.000 — 6.000-
7.000; 24: 4.000 — 3.000; 38: 4.000 — 5.000; 45: 5.000 — 4.000; 80: 1 — 2; 86: 0 — 1; 108: 1
—0;122:1->0
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Anexo 4. Cladogramas Obtenidos en cada Analisis

—— Mesomexovis atenango
_|: Mesomexovis “Colola”
Mesomexovis “Zihuatanejo”
- § Mesomexovis “Coquimatian”
Mesomexovis “Chamela”
Mesomexovis “Copala”
—— Mesomexovis occidentalis (Acapulco)
L Mesomexovis “Ometepec”
— Mesomexovis “Puerto Escondido”
—— Mesomexovis “Barra de Cruz”
Mesomexovis “Lagartero”
Mesomexovis “Huatulco”
— Mesomexovis “Juchatengo”
—— Mesomexovis subcristatus
— Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
Mesomexowvis “Nizanda”
Mesomexovis “Marquez”
_|: Mesomexovis oaxaca (Miahuatlan)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)
— Mesomexovis punctatus

_|: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

Figura A1. Arbol filogenético de consenso de mayoria del complejo occidentalis del género Mesomexovis
(Gonzalez-Santillan & Prendini, 2013) obtenida del analisis de 83 caracteres cualitativos, con pesos iguales

y con pesos implicados con valores de k=1-10.
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A
—— Mesomexovis atenango
_|: Mesomexovis spadix
] Mesomexovis variegatus
—— Mesomexovis punctatus
Mesomexovis “Chamela”

Mesomexovis “Coquimatian™
—— Mesomexovis “Zihuatanejo”

Mesomexovis “Copala”
4':: Mesomexovis occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis “Ometepec”

—— Mesomexovis “Colola™
—— Mesomexovis *Juchatengo”
L Mesomexovis subcristatus

Mesomexovis “Mizanda”
4':: Mesomexovis caxaca (Miahuatlan)
Mesomexovis caxaca (Mitla)
_|: Mesomexovis "Marquez”
Mesomexovis ocaxaca (Tehuantepec)

—— Mesomexovis “Barra de Cruz”

Mesomexovis “Puerto Escondido™
4':: Mesomexowvis “Lagartero™
Mesomexovis “Huatulco™

B
—— Mesomexovis atenango
] _|: Mesomexovis spadix
Mesomexowvis variegatus

Mesomexovis punctatus

Mesomexovis “Chamela”

Mesomexovis “Coguimatlan”
—— Mesomexovis subcristatus
Mesomexovis "Zihuwatanejo™
— Mesomexovis “Copala”
|_|: Mesomexovis occidentalis (Acapulco)

Mesomexovis “Ometepec”

—— Mesomexovis “Juchatengo”
L Mesomexovis “Colola”

Mesomexovis “Mizanda”™
4':: Mesomexovis oaxaca (Miahuatlan}
Mesomexovis oaxaca (Mitla)

—— Mesomexovis “Marquez”

—— Mesomexovis paxaca (Tehuantepec)
Mesomexovis “Huatulco™

—— Mesomexovis “Puerto Escondido
—— Mesomexovis “Barra de Cruz"
—— Mesomexovis “Lagartero”

rr

Figura A2. Hipotesis filogenética del complejo occidentalis del género Mesomexovis (Gonzalez-Santillan
& Prendini, 2013) obtenida a través del analisis de 74 caracteres cuantitativos sin modificaciones. (A)
Topologia unica obtenida mediante el uso de pesos iguales. (B) Consenso de mayoria (50%) de diez

topologias obtenidas mediante el uso de pesos implicados con valores de k=1-10.
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A

—— Mesomexovis atenenango
—— Mesomexovis “"Zihuatanejo™

Mesomexovis “Chamela”

Mesomexovis “Coguimatlan”

Mesomexovis punciatus
—— Mesomexovis spadix
L Mesomexovis variegatus
—— Mesomexovis “Colola™
— Mesomexovis “Copala”
|_|: Mesomexovis occidentalis (Acapulca)

Mesomexovis “Ometepec”

—— Mesomexovis “Juchatengo™
Mesomexovis subcristatus

Mesomexovis “Nizanda”
—— Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
Mesomexovis “Marquez”

—— Mesomexovis oaxaca (Miauatlan)
L Mesomexovis oaxaca (Mitla)

Mesomexovis “Lagartero”
—— Mesomexovis “Puerto Escondido™
—— Mesomexovis “Barra de Cruz”
L—— Mesomexovis “Huatulco™

B

—— Mesomexovis atenenago
—— Mesomexovis “Zihuatanejo”

Mesomexovis punctatus
4':: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus
_|: Mesomexovis “Chamela”
Mesomexovis “Coquimatlian™
Mesomexovis “Colola™
= Mesomexovis “Copala”
Mesomexovis occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis “Ometepec”
—— Mesomexovis “Juchatengo”
Mesomexovis subcristatus
Mesomexovis “Nizanda”
Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
—— Mesomexovis “Marguez”
_|: Mesomexovis oaxaca (Miauatlan)

Mesomexovis oaxaca (Mitla)
—— Mesomexovis “Barra de Cruz"

Mesomexovis “Huatulco™
4':: Mesomexovis “Lagartero”
Mesomexovis “Puerto Escondido™

Figura A3. Hipotesis filogenética del complejo occidentalis del género Mesomexovis (Gonzalez-Santillan
& Prendini, 2013) obtenida a través del analisis de 74 caracteres cuantitativos discretizados. (A) Consenso
estricto de 6 topologias obtenidas mediante el uso pesos iguales. (B) Consenso de mayoria (50%) de 12

topologias obtenidas mediante el uso de pesos implicados con valores de k=1-10.
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A

—— Mesomexovis atenango
Mesomexovis subcristatus

_|: Mesomexovis “Colola™
Mesomexovis “Zihuatanejo™
_:Mﬂsumexovis “Chamela”
Mesomexovis “Coguimatlan™
Mesomexovis “Copala”
4|:|:Mﬂsumaxaws occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis “Ometepec”

—— Mesomexovis “Juchatengo”
Mesomexovis “Lagartero™

Mesomexovwis “Huatulco™
4|:|:Meswnexaws “Barra de Cruz"
Mesomexovis “Puerto Escondido™
Mesomexovis punctatus
4':: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

_:Memm&mws oaxaca (Miauatlan)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)

Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
4|:|:Meswnexaws “Nizanda™
Mesomexovis “Marquez”

B

Mesomexovis afenango
] _|: Mesomexovis spadix

Mesomexovis variegatus
Mesomexovis punctatus
_:Mesum&xuvis “*Chamela”

Mesomexovis “Cogquimatian™

Mesomexovis subcristatus
—— Mesomexovis “Zihuatanejo”

Mesomexovis "Copala”
4|:|:Mesnmexuws occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis “Ometepec”

Mesomexovis “Juchatengo”
Mesomexovis “Colola”

Mesomexowvis “Nizanda”
4|:|:Mesumexaws oaxaca (Miauatian)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)
Mesomexovis “Marquez”

Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
Mesomexovis “Barra de Cruz"

Mesomexovis “Puerto Escondido™
4|:|:Mesumxovis “Lagartero”
Mesomexovis “Huatulco™

Figura A4. Hipotesis filogenética del complejo occidentalis del género Mesomexovis (Gonzalez-Santillan

& Prendini, 2013) obtenida a través del anadlisis de 74 caracteres cuantitativos estandarizados. (A)
Topologia Unica obtenida mediante el uso pesos iguales. (B) Consenso de mayoria (50%) de diez

topologias obtenidas mediante el uso de pesos implicados con valores de k=1-10.
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A

—— Mesomexovis atenango

Mesomexovis punctatus
— 4':: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

I Mesomexovis "Chamela”

Mesomexovis "Coguimatlan”
— 1 Mesomexovis "Colola”
Mesomexovis "Zihuatanejo"
T Mesomexovis "Copala”™
|_|: Mesomexovis occidentalis (Acapulco)}
Mesomexovis "Ometepec”
—— Mesomexovis "Juchatengo™

—— Mesomexovis subcristatus
Mesomexovis "Barra de Cruz™

Mesomexovis "Puerto Escondido™
4':: Mesomexovis "Lagartero”
Mesomexovis "Huatulco™
_|: Mesomexovis oaxaca (Miahuatlan)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)

Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
4':: Mesomexovis "Nizanda™

Mesomexovis "Marguez™

B

—— Mesomexovis atenango
—— Mesomexovis subcristatus
— Mesomexovis punctatus
4|:|: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

Mesomexovis "Chamela™

Mesomexovis "Cogquimatian™
—— Mesomexovis "Colola"
L Mesomexovis "Zihuatanejo™
— Mesomexovis "Copala™
|_|: Mesomexovis occidentalis (Acapulco)

Mesomexovis "Ometepec”

Mesomexovis "Juchatengo"
Mesomexovis "Barra de Cruz"

Mesomexovis "Lagartero”
4':: Mesomexovis "Puerto Escondido™
Mesomexovis "Huatulco™
_|: Mesomexovis oaxaca (Miahuatlan)

Mesomexovis oaxaca (Mitla)
Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
Mesomexovis "Nizanda™
Mesomexovis "Marguez™

Figura A5. Hipotesis filogenética del complejo occidentalis del género Mesomexovis (Gonzalez-Santillan
& Prendini, 2013) obtenida a través del analisis de 83 caracteres cualitativos y 74 caracteres cuantitativos
sin modificaciones. (A) Consenso estricto de 2 topologias obtenidas mediante el uso pesos iguales. (B)
Consenso de mayoria (50%) de diez topologias obtenidas mediante el uso de pesos implicados con valores
de k=1-10.
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A

Mesomexovis atenango
—— Mesomexovis subcristatus

- Mesomexovis “Colola”
Mesomexovis “Zihuatanejo”
— Mesomexovis “Chamela”
Mesomexovis “Coguimatlan™
f— Mesomexovis “Copala”
Mesomexovis occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis “"Ometepec”

Mesomexovis “Juchatengo”
Mesomexovis “Lagartero”

Mesomexovis "Puerto Escondido”
4':: Mesomexovis "Barra de Cruz”
Mesomexovis “Huatulco™
Mesomexovis “Nizanda"
4':: Mesomexovis “Marquez”
Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)

Mesomexovis oaxaca (Miauatlan)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)

Mesomexovis punctatus
4':: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

B

—— Mesomexovis atenango

o Mesomexovis “Zihuatanejo™

—— Mesomexovis “Chamela"”

L Mesomexovis “Coquimatian”

—— Mesomexovis “Colola”

— Mesomexovis “Copala”
Mesomexovis occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis “Ometepec”

—— Mesomexovis subcristatus

— Mesomexovis “Juchatengo™

—— Mesomexovis “Lagartero”

Mesomexovis “Huatulco™
4':: Mesomexovis “Puerto Escondido”
Mesomexovis “Barra de Cruz”
—— Mesomexovis “Nizanda”
_|: Mesomexovis “Marguez”
Mesomexovis caxaca (Tehuantepec)
_|: Mesomexovis oaxaca (Miauatlan)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)

Mesomexovis punctatus
4':: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

Figura A6. Hipotesis filogenética del complejo occidentalis del género Mesomexovis (Gonzalez-Santillan

& Prendini, 2013) obtenida a través del analisis de 83 caracteres cualitativos y 74 caracteres cuantitativos
discretizados. (A) Topologia Unica obtenida mediante el uso pesos iguales. (B) Consenso de mayoria (50%)

de diez topologias obtenidas mediante el uso de pesos implicados con valores de k=1-10.
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A

—— Mesomexovis atenango
—— Mesomexovis subcristatus

_|: Mesomexovis "Colola”
Mesomexovis "Zihuatanejo"

a T Mesomexovis "Chamela”
Mesomexovis "Coquimatian”

Mesomexovis "Copala™
4':: Mesomexovis occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis "Ometepec”

—— Mesomexovis "Juchatengo”
Mesomexovis "Lagartero™

Mesomexovis "Huatulco”
4|:|: Mesomexowvis "Puerto Escondido”

Mesomexovis "Barra de Cruz"

Mesomexovis punciatus
4':: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

_|: Mesomexovis oaxaca (Miahuatlan)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)
Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)

Mesomexovis "Nizanda™
Mesomexovis "Marquez™

B

—— Mesomexovis atenango
— Mesomexovis "Colola”
] Mesomexovis "Zihuatanejo"

— I Mesomexovis "Chamela”
Mesomexovis "Coquimatian™

Mesomexovis "Copala"
4':: Mesomexovis occidentalis (Acapulco)
Mesomexovis "Ometepec”

—— Mesomexovis "Puerto Escondido™

Mesomexovis "Barra de Cruz”
4':: Mesomexovis "Lagartero”
Mesomexovis "Huatulco”

—— Mesomexovis subcristatus
—— Mesomexovis "Juchatengo™
= Mesomexovis oaxaca (Tehuantepec)
Mesomexovis "Nizanda”
Mesomexovis "Marguez™
_|: Mesomexovis oaxaca (Miahuatlan)
Mesomexovis oaxaca (Mitla)

Mesomexovis punctatus
4':: Mesomexovis spadix
Mesomexovis variegatus

Figura A7. Hipotesis filogenética del complejo occidentalis del género Mesomexovis (Gonzalez-Santillan

& Prendini, 2013) obtenida a través del analisis de 83 caracteres cualitativos y 74 caracteres cuantitativos
estandarizados. (A) Topologia unica obtenida mediante el uso pesos iguales. (B) Consenso de mayoria

(50%) de diez topologias obtenidas mediante el uso de pesos implicados con valores de k=1-10.
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