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RESUMEN

El género Tehuana Rodriguez y Smalley, 1972, comprende ocho especies de cangrejos
dulceacuicolas de la familia Pseudothelphusidae, que se distribuyen a través de los estados de
Veracruz, Oaxaca, Tabasco y Chiapas. Se caracterizan por presentar, en el primer par de apéndices
reproductores de los machos, una evidente prominencia meso-distal cdnica, una constriccidn
media en la superficie lateral y una fuerte carena en la superficie interna del I6bulo proximal de la
proyeccion caudo-marginal. Su presencia a lo largo del sureste mexicano, abarca zonas con
complejas historias geoldgicas, lo que ha influido en procesos de aislamiento y especiacién en las
poblaciones de las distintas especies que comprenden al género. Algunas evidencias de esto son
las variaciones morfoldgicas que se registran los gondpodos de los machos a través de las
diferentes poblaciones estudiadas y que hacen dificil su determinacién taxonémica al nivel de
especie. En el presente trabajo se indagd la posible presencia de especies cripticas dentro del
género mediante dos reconstrucciones filogenéticas; morfoldgica, usando caracteres del primer
par de apéndices reproductores de los machos y con evidencia molecular, analizando dos genes
mitocondriales (16S y COIl) y un nuclear (H3). Al empatar ambas filogenias y comparar los
resultados con los de otros trabajos, se determind que el género es de reciente formacion, asi
como su radiacidn geografica y por ende, la variacién genética en algunos casos es muy baja. Sin
embargo se pudo validar taxondmicamente y filogenéticamente el uso del proceso mesial, la
forma, ornamentacién y su tamafio es determinante para reconocer subgrupos, e inclusive algunas
especies. Las variantes morfoldgicas registradas en los I6bulos de la proyeccién caudo-marginal no
pudieron validarse con estos resultados. Se concluyé que la reciente formacidn del género pudo se
factor fundamental para que la regidn barcoding fuera poco informativa. Por lo que es necesaria la
integracién de mas evidencia molecular para poder dar solucién a estos problemas, por lo que se
sugiere probar con otros marcadores que tengan mayor variabilidad.



ABSTRAC

The genus Tehuana Rodriguez and Smalley, 1972, comprises eight species of freshwater crabs of
the family Pseudothelphusidae, which are distributed throughout the states of Veracruz, Oaxaca,
Tabasco and Chiapas. They are characterized by an evident meso-distal conical prominence, a
medium constriction on the lateral surface and a strong hull on the internal surface of the
proximal lobe of the caudo-marginal projection. Its presence throughout southeastern Mexico
includes areas with complex geological histories, which has influenced processes of isolation and
speciation in the populations of the different species that comprise the genus. Some evidences of
this are the morphological variations registered by the gonopods of the males through the
different populations studied, which make difficult their taxonomic determination at the species
level. In the present work, the possible presence of cryptic species within the genus was
investigated by means of two phylogenetic reconstructions; morphological, using characters from
the first pair of male reproductive appendages and with molecular evidence, analyzing two
mitochondrial genes (16S and COI) and one nuclear (H3). By tying both phylogenies and comparing
the results with those of other studies, it was determined that the genus is of recent formation, as
well as its geographical radiation and therefore, the genetic variation in some cases is very low.
However, it was possible to validate taxonomically and phylogenetically the use of the mesial
process, its shape, ornamentation and size are determinant to recognize subgroups, and even
some species. The morphological variants registered in the lobes of the caudo-marginal projection
could not be validated with these results. It was concluded that recent formation of the genus may
have been a key factor in making the barcoding region was uninformative. It is necessary to
integrate more molecular evidence in order to solve these problems, so it is suggested to try with
other markers that have greater variability.



NTRODUCCION GENERAL

Actualmente, los decapodos dulceacuicolas mexicanos suman 178 especies y pertenecen a siete
familias: Atyidae De Haan, 1849, Alpheidae Rafinesque, 1815, Cambaridae Hobbs, 1942,
Glyptograpsidae Schubart, Cuesta y Felder, 2002, Palaemonidae Rafinesque, 1815,
Trichodactylidae H. Milne Edwards, 1853 y Pseudothelphusidae Ortmann, 1893 (Alvarez et al.,
2011; 2014; Rosas-Hernandez, 2012). Su distribucion abarca la totalidad del territorio nacional,
aunque ésta es limitada; depende de la presencia de cuerpos de agua dulce asi como de su estado
de conservacién, también de factores ambientales, bioldgicos, ecoldgicos e inclusive geograficos
se suman para moldear y definir su drea de distribucién (Villalobos y Alvarez, 1997; Rojas et al.
1997; Camacho et al., 1997; Villalobos-Hiriart, 2005; Alvarez et al., 2012; Ojeda-Escoto, 2017). La
capacidad de respuesta de estos organismos a las limitantes antes descritas, puede generar, entre
otras cosas, endemismos. En lo que respecta a los decdpodos dulceacuicolas mexicanos, factores
como los que se mencionardn anteriormente han influido a tal grado que el 70% de las especies se
encuentran Unicamente en nuestro pais; incluso, en algunas familias este porcentaje se
incrementa hasta alcanzar valores de entre el 90 y el 100% (Alvarez et al., 2014; Cumberlidge et
al., 2014).

Familia Pseudothelphusidae

La familia Pseudothelphusidae se encuentra ubicada dentro del infraorden Brachyura Linnaeus,
1758, y la superfamilia Pseudothelphusoidea Ortmann, 1893. Internamente, se organiza en dos
subfamilias, 49 géneros y mas de 300 especies. En México, se tienen registradas 66 especies y 17
géneros, agrupados en tres tribus: Hypolobocerini, Potamocarcinini y Pseudothelphusini
(Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez, 2008). En cuanto a riqueza especifica, México posee
la segunda mayor concentracion de especies de la familia en Latinoamérica, después de Colombia
(Cumberlidge et al., 2014).

En gran medida esto se debe a la tribu Pseudothelphusini, ya que presenta la mayor distribucion
geografica y riqueza especifica sobre el territorio nacional (Rosas-Hernandez, 2012; Alvarez et al.,
2014). Esta Gltima, se encuentra organizada en cuatro géneros: Pseudothelphusa De Saussure,
1857, Smalleyus Alvarez, 1989, Disparithelphusa Smalley y Adkison, 1984 y Tehuana Rodriguez y
Smalley, 1972 (Villalobos y Alvarez, 2008; Rosas-Hernandez, 2012; Ojeda-Escoto, 2017).

Morfologia General

Villalobos-Hiriart  (2005) enlista las caracteristicas morfologicas de la subfamilia
Pseudothelphusinae de la siguiente manera:

Poseen una forma corporal tipica de los cangrejos verdaderos; el caparazén es deprimido dorso-
ventralmente y transversalmente ovalado. La frente estd delimitada por un borde inferior, aunque
existe la posibilidad de que también se presente un borde superior bien definido. Los Iébulos
postfrontales, o también llamados epigdstricos, son discernibles y a menudo estan separados por
un surco medio. El margen anterolateral con frecuencia estd armado con granulos, denticulos y en
ocasiones con espinas o tubérculos. Generalmente el surco cervical es evidente. Las regiones del
caparazon estan ligeramente marcadas; la gastrica se encuentra flanqueada posterolateralmente
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por hendiduras o cicatrices discernibles; las regiones branquiales estan bien delimitadas y
sobresalen del resto de la superficie del caparazén (Fig. 1 A).

Las anténulas estdn alojadas en fosas transversales, ubicadas debajo de la frente. El flagelo
antenular es corto y estd constituido por un segmento distal oval;, el cual, se encuentra
ornamentado por una franja de cerdas capitadas que se extiende a lo largo del margen interno.
Algunas veces también se puede observar en el penudltimo segmento, la presencia de una
proyeccion del dngulo distal externo, esbelta, cilindrica y de diferentes longitudes.

El tercer par de maxilipedos tiene el enddpodo aplanado y cubren completamente la cavidad
bucal; isquio de forma trapezoidal. Mero tan ancho como el isquio, con el margen anterior
redondeado o recto. Palpo articulado en el dangulo interno del mero, constituido por tres artejos
siendo el distal el mas alargado, éste se encuentra ornamentado con fleco de cerdas que se
extiende por el borde mesial hasta llegar al dpice. Exépodo, por lo general, esbelto, no termina en
un flagelo segmentado y es ligeramente mads corto que el borde externo del isquio del enddépodo

(Fig. 2).

Cédmara branquial recubierta por un epitelio perforado y altamente vascularizado, también
llamado “pseudopulmdn” que le confiere la capacidad de realizar, hasta cierto punto, respiracién
aérea. Las aberturas branquiales eferentes expuestas, las cuales, estan formadas por un reborde
del epistoma y por el margen anterior del mero del tercer maxilipedo (Fig. 2). Orificios genitales
masculinos localizados en la coxa del quinto par de patas, de donde emerge el pene y el cual es un
tubo de tejido flexible, que introduce su porcién final en uno de los orificios proximales del primer
par de pledpodos o gondpodos.

La identificacion taxondmica del grupo estd determinada por la morfologia del primer par de
gonépodos de los machos (Fig. 3 y 4). Villalobos-Hiriart (2005) menciona que los siguientes
caracteres que definen a la tribu Pseudothelphusini: 1) Porcién apical puede estar o no
ornamentada con pequefias espinas y espinulas agudas. 2) Tercio distal con torsién en direccién al
eje medio del cuerpo, que se hace evidente a lo largo de la sutura marginal. 3) Cavidad del apice
en forma de U o subcircular. 4) Superficies caudal y marginal fusionadas, dando lugar a la
proyeccidon caudo-marginal que se expande en la porcién distal, dicha proyeccién puede tener
forma de hacha, uni, bi o trilobulada. 5) Lébulo proximal de la proyeccién caudo-marginal,
generalmente, con forma de hacha. 6) Lébulo distal de la proyeccién caudo-marginal, varia en
tamanio, forma y disposicion, ademas, presenta un cierto grado de fusién con el I6bulo proximal; si
esta bien desarrollado, puede presentar forma de un diente triangular o redondeado, separado
del 16bulo proximal por una muesca corta en forma de U o V; ademas, puede estar reducido a una
o varias espinas, inclusive puede estar ausente. 7) Proceso mesial puede encontrarse modificado
en diferentes formas, reducido a una estructura cilindrica, extendido como una placa triangular o
subrectangular, inclusive como un proceso laminar grande con forma irregular que sobrepasa el
apice del gonépodo; en todos los casos cierra la cavidad apice en vista cefalica. 8) El I6bulo meso-
distal puede estar presente o ausente.
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JUSTIFICACION

Actualizar la informacién de los grupos taxondmicos es de vital importancia para el conocimiento
de la biodiversidad. Ademads, en grupos vulnerables como son los organismos dulceacuicolas, es
necesario generar la mayor informacién posible, en vista de la creciente amenaza que se cierne
sobre sus habitats naturales

Trabajos filogenéticos previos han validado la monofila del género Tehuana; también han
reconocido la division del género en diferentes clados, esto dependiendo del tipo de evidencia que
se esté utilizando, morfolégica o molecular (Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez, 2010;
Ojeda-Escoto, 2017). Esto es interesante, ya que si se consideran ambas evidencias la hipétesis
resultante seria lo suficientemente robusta como para establecer las relaciones filogenéticas de las
especies del género.

De acuerdo con Villalobos-Hiriart (2005) dentro del género Tehuana existen poblaciones que
presentan una gran variabilidad morfoldgica en los apéndices reproductores de los machos; lo
cual, hace confusa su determinacién taxonémica. Las poblaciones que comprende la especie T.
poglayenorum y las poblaciones que se distribuyen en la regidén que se encuentra entre los estados
de Oaxaca y Veracruz presentan problemas taxondmicos severos. En este sentido, un estudio
molecular podria dar luz en lo que representan estas variaciones, simples variaciones morfolégicas
o la presencia de un complejo de especies. Lo cual podria, incluso a rectificar especimenes mal
identificados dentro del acervo de la CNCR. Los complejos de especies le imponen un reto a la
taxonomia, ya que reconocer asi como delimitar a las especies que los conforman se vuelve una
tarea problematica y muchas veces los métodos taxondmicos tradicionales no son suficientes para
diferenciarlas. Esto a su vez conlleva a otro tipo de situaciones que repercuten directamente en
diferentes campos como la ecologia, sistematica, y sobre todo en el conocimiento de la
biodiversidad; éste ultimo fundamental para el establecimiento de areas de conservacion
(Godfray, 2002; Benoit, 2005; Winker, 2005; Brickford et al., 2007; Schlick-Steiner et al., 2007).

OBJETIVO GENERAL

Inferir las relaciones filogenéticas de las especies del género Tehuana, mediante el uso de
caracteres morfolédgicos y moleculares.

AREA DE ESTUDIO

Se encuentra delimitada por el drea de distribucién registrada para el género (Villalobos-Hiriart,
2005; Rosas-Hernandez, 2012), la cual, comprende parte de los estados de Veracruz, Oaxaca,
Tabasco y Chiapas (Fig. 5).
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El area se extiende desde la regidén de Los Tuxtlas en la vertiente del Golfo de México hacia las
estribaciones de la Sierra Madre de Oaxaca y la Sierra Atravesada, cruzando la cabecera del Rio
Tonald hasta Ixtacomitdn, Chiapas. Ademas, atraviesa el Istmo de Tehuantepec hasta el Rio
Tehuantepec y Matias Romero, Oaxaca.

La informacidon compilada de las diversas actividades realizadas en este trabajo fue dispuesta en
dos capitulos. El primero, aborda la taxonomia del género; mediante la presentacién de fichas de
identificacion para cada especie. Las cuales, fueron tomadas del trabajo de Villalobos-Hiriart
(2005) y complementadas con la revision al acervo de la CNCR; se corrigieron lotes mal
identificados, se agregaron nuevos registros y se incluyeron nuevos caracteres morfoldgicos.
Ademas, se elaboraron nuevos mapas de distribucion.

El segundo capitulo presenta los resultados obtenidos de los andlisis de inferencia filogenética; se
explica detalladamente la metodologia para cada uno de los analisis, las diferencias entre los
resultados obtenidos para cada analisis, la validez taxondmica de los caracteres morfoldgicos
usados para definir al género asi como a las especies que comprende y por ultimo, un pequefio
apartado en donde se discute la complejidad de las técnicas moleculares.



Capitulo 1
Taxonomia del género Tehuana Rodriguez y Smalley, 1972

INTRODUCCION

El género Tehuana Rodriguez y Smalley, 1972 pertenece a la tribu Pseudothelphusini, siendo el
segundo género con mayor riqueza especifica, superado Unicamente por el género
Pseudothelphusa De Saussure, 1958. Agrupa a ocho especies que se distribuyen en la region
sureste del pais, desde la porcidon centro-sur de Veracruz pasando por Tabasco hasta llegar a
Chiapas; en la vertiente del Pacifico en la Sierra norte de Oaxaca cruzando partes del istmo de
Tehuantepec hasta la vertiente del Pacifico de dicho estado; lo cual, hace de este taxdn un grupo
de interés biogeografico (Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez, 2008; 2010; Rosas-
Hernandez, 2012).

El género Tehuana se distingue por la morfologia y ornamentacién del primer par de gondépodos
de los machos que lo diferencian del género Pseudothelphusa, que ha sido propuesto como su
grupo hermano (Fig. 6 y 7) (Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez, 2010). Dichos apéndices
reproductores son esbeltos, cilindricos proximalmente y comprimidos distalmente; el eje principal
presenta una constriccién media en la superficie lateral del eje principal (Fig. 6 D); en vista mesial,
de la placa caudo-marginal surge un lébulo cdnico evidente en posicion meso-distal (Fig. 6 A); en la
superficie interna del |6bulo proximal de la proyeccién caudo-marginal, sobresale una carena
fuerte (Fig. 6 C) (Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez, 2008; 2010). A pesar de que se
conoce la morfologia del gonépodo de las especies de género Tehuana, en algunas poblaciones de
estas se presentan variaciones en los elementos apicales de dicho apéndice, lo que dificulta su
determinacidn taxonémica. Dichas poblaciones corresponden a zonas con una orografia compleja,
que las mantiene separadas entre si y puede ser que este aislamiento sea un factor determinante
para la presencia de dichas variaciones. Por eso, algunas poblaciones no han podido ser estudiadas
a fondo para determinar si conforman complejos de especies que tienen que ser resueltos o si se
trata de simples variaciones intra-especificas (Villalobos y Alvarez, 2008; 2010).

OBJETIVOS PARTICULARES

e Corroborar la identificacidon taxondmica de los registros de ejemplares del género Tehuana
depositados en la CNCR.

e Reconocer, describir e ilustrar las variaciones morfoldgicas de los elementos apicales de
los gondépodos de los machos, en las distintas localidades donde se ha registrado cada una
de las especies.

e Presentar mapas actualizados de distribucién geogréafica de cada una de las especies
reconocidas.
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ANTECEDENTES

Rodriguez y Smalley (1972) fueron los primeros autores en reconocer la existencia del género
Tehuana, a pesar de que presentan caracteres Unicos para ellos, la similitud con el género
Pseudothelphusa era tal que lo consideraron como un subgénero de éste. Posteriormente,
Pretzmann (1972) volvié a reconocer al grupo como uno de los tres subgéneros que comprendia el
género Pseudothelphusa, ademas presenté la primera descripcion formal del grupo; este trabajo
formé parte de una compilacion monografica de los ejemplares de la familia Pseudothelphusidae
depositados en varios museos europeos y americanos.

Rodriguez en 1982 realizd una revision de los cangrejos de agua dulce del continente americano,
donde elevo de categoria taxondmica a los tehuanos de subgénero a género y reconocié su validez
taxondmica. En 1994, Alvarez y Villalobos describieron dos especies de la tribu Pseudothelphusini,
una de ellas T. lamothei, ademas reubicaron a la especie P. guerreroensis en el género Tehuana.
Para 2003, Villalobos y Alvarez describen dos especies del género Tehuana, T. chontalpaensis y T.
jacatepecensis. Villalobos-Hiriart (2005) realizdé un andlisis filogenético donde validé la naturaleza
monofilética del género Tehuana; ademas, discutid que el grado de desarrollo del proceso mesial
es fundamental para reconocer linajes dentro del género. Por otro lado, reubicé a la especie T.
guerreroensis en el género Pseudothelphusa. Por ultimo, Villalobos y Alvarez (2008, 2010)
enlistaron a las especies de la familia Pseudothelphusidae citadas hasta ese momento para
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América y presentaron una hipodtesis filogenética para la tribu Pseudothelphusini. Ademas,
discutieron la compleja distribucién geogréfica de algunas de las especies del género Tehuana, y su
posible influencia en la generacién de variaciones morfolégicas del gondépodo de los machos,
posiblemente debido a procesos intrinsecos de especiacion que aun no han podido ser
demostrados.

METODOLOGIA

Se revisd el acervo de la Coleccidn Nacional de Crustaceos (CNCR) para obtener los frascos que
contenian individuos pertenecientes al género Tehuana. Se seleccionaron a los individuos de
mayor tamafo, principalmente machos, para observar con detalle las estructuras de importancia
taxondmica en el apéndice reproductor. A los individuos obtenidos se les corrobord su
determinacidon taxondémica con ayuda del trabajo de Villalobos-Hiriart (2005). Ademas, para
facilitar los trabajos tanto de observacién como de descripcién, se disectaron los gondpodos
derechos de los machos para ser fotografiados en el microscopio de multicapas, Leica,
resguardado en el Laboratorio de Microscopia y Fotografia de la Biodiversidad del Instituto de
Biologia, UNAM.

Cabe mencionar que se exploraron otros caracteres que ayudaron a reforzar la distincién
taxondmica entre las formas que comprenden las especies del género, rasgos que también fueron
utilizados en el andlisis filogenético de este trabajo. Dichos atributos fueron descritos y utilizados
para complementar las descripciones realizadas por Villalobos-Hiriart (2005) que ademas, son
presentadas en esta tesis.

Con este ejercicio se pudieron actualizar datos de registro y corregir determinaciones de algunos
organismos depositados en la CNCR. Por ultimo, se actualizaron los datos de distribucion de cada
especie y se generaron mapas NUevos.

RESULTADOS

Se revisé un total de 145 frascos, de los cuales el 90% poseian individuos que constituyeron la
revisién taxondmica; el 10% contenian organismos juveniles, hembras o machos en mal estado
gue no facilitaron su revisién taxondmica. Estos frascos fueron catalogados como afines a alguna
especie dependiendo de su distribucion geografica.

Por otro lado, se propone el uso de tres caracteres que deben ser incluidos en las diagnosis de las
especies del género para facilitar su reconocimiento y distincion. 1) Las proporciones
morfométricas que guardan los I6bulos de la proyeccién caudo-marginal (Fig. 8 a-c). 2) La relacion
entre la amplitud de la carena y el tamano del |6bulo proximal de la proyecciéon caudo-marginal
(Fig. 8 f). Por ultimo, 3) la forma del I6bulo interno del proceso mesial, en vista distal (Fig. 8 d y e).
Con la revision se corrigio la determinacidon taxondmica de varios individuos, particularmente los
que se distribuyen en la Regidn de los Tuxtlas, Veracruz, donde se observaron diversos problemas
de identificacién por la variaciones que presentaron los procesos apicales de los gondpodos de los
machos, esto puede reflejar el grado de aislamiento que presentan entre si, que en términos
geoldgicos es muy reciente (Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez, 2010; Ojeda-Escoto,
2017). Puntualmente, las poblaciones que comprende la especie T. poglayenorum, presentaron
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diversas variaciones morfoldgicas dependiendo de la posicion geografica de su localidad de
procedencia; lo cual, podria indicar la presencia de un complejo de especies en la regién.

Figura 8. Figuras de los nuevos caracteres encontrados; a-c) l6bulos de la proyeccidn caudo-marginal; d y e)
Lébulo interno del proceso mesial; f) carena de la superficie interna del I6bulo proximal de la proyeccion
caudo-marginal. A.D.) Alto del Iébulo distal; L.D.) Largo del I6bulo distal; A.P.) Alto l6bulo proximal; L.P.)
Largo Lobulo proximal. L.I) Lébulo interno. L.C.) Longitud de la carena.

En el caso de las poblaciones provenientes de la regidon de Tuxtepec cerca la Sierra Norte de
Oaxaca, ocurrido lo mismo. En este caso fue un poco detectable debido a que al grupo al que
pertenece, presenta una marcada homogeneidad morfoldgica en el gonépodo del macho. Pero al
revisar las proporciones del Iébulo interno del proceso mesial, se pudo reconocer cierta variacion
correspondiente con su distribucidn geografica; esto también fue observado en poblaciones
previamente reconocidas como Tehuana jacatepecensis.

A continuacidn se presentan las fichas de identificacion resultantes de esta revisidon, donde se
incluyen los nuevos caracteres usados, asi como los registros actualizados de cada especie.
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Tratamiento taxonomico

Género Tehuana Rodriguez y Smalley, 1972
(Figuras 6y 7)

Pseudothelphusa (Tehuana) Pretzmann, 1971: 22; 1972: 107. Rodriguez y Smalley, 1972: 76. Pretzmann,
1975: 300.

Tehuana Rodriguez, 1982: 129 Villalobos y Alvarez, 2003: 228. Villalobos-Hiriart, 2005: 195.Alvarez et al.,
2007: 191. Villalobos y Alvarez, 2008: 279. Villalobos y Alvarez, 2010: 474. Alvarez et al., 2011: 289. Ojeda-
Escoto, 2017: 44.

Diagnosis- Primer par de gonépodos del macho mas esbeltos que en el género Pseudothelphusa,
cilindricos en la mitad proximal y comprimidos en la distal. Porcién apical con o sin
ornamentacién, si presenta, ésta es a manera de espinulas agudas diminutas, ubicadas en las
crestas distales. Ademas, presentan una fuerte prominencia en la porcidn distal de la superficie
mesial (prominencia meso-distal), que puede tener diversos tamafios asi como formas: cdnica o
comprimida caudo-cefdlicamente; la base puede tener diversos grosores; el apice puede ser
subagudo o redondeado, inclusive puede tener diversas inclinaciones. Tercio distal con cierto
grado de torsion en direccion hacia el eje medio del cuerpo, evidente a lo largo de la sutura
marginal. En vista mesial, proyeccidon caudo-marginal es bilobulada; |6bulo distal siempre como un
diente redondeado de buen tamafio; salvo en T. lamothei que es mas bien pequefio; separado del
I6bulo proximal por una incisidn tan larga como el propio I6bulo distal o por una muesca estrecha.
Generalmente, la longitud y altura de este I6bulo, son las mismas; aunque existen poblaciones que
guardan una proporcién diferente, altura dos veces la longitud o viceversa. Lébulo proximal con
frecuencia es su circular u ovalado, excepto en T. veracruzana el cual lo presenta en forma de
hacha con la porcidn proximal ampliamente redondeada y generalmente dirigida hacia la base del
gonodpodo. Superficie interna del l6bulo proximal con una carena longitudinal o circular bien
marcada; su cobertura es variable, puede cubrir una tercera parte, la mitad o casi la totalidad de la
superficie. La proporcién de altura y longitud que se guarda en el I6bulo proximal es variable,
depende de la especie que se esté observando. En vista cefdlica; el proceso mesial puede estar
reducido a una estructura digitiforme con forma de cuchara o bien, puede tener una forma
laminar expandida y bien desarrollada. Generalmente esta en posicidn transversal al eje principal
del gondpodo, con el margen superior redondeado o recto, dependiendo del caso. Lateralmente,
puede presentar o no ornamentacion, si la tiene puede ser en forma de un diente pequefio o
espina fuerte. En vista lateral, la constriccion de la superficie lateral esta, aproximadamente en la
mitad del eje principal del gondpodo. En vista distal, cavidad del dpice en forma de U, con la
abertura del canal espermatico en posicién caudal; campo de espinas estrecho, pegado a la cresta
lateral, armado con cerdas con poro terminal, dispuestas irregularmente en una franja caudo-
cefélica. El I6bulo interno del proceso mesial presenta diferentes formas y por lo general, termina
con un 3pice agudo. Caparazén con el margen frontal superior presente, de moderadamente a
bien marcado por una hilera de tubérculos bajos y redondeados. Terceros maxilipedos con el
mero, por lo general, un poco mas ancho que largo y con el margen anterior redondeado.

Especie tipo.- Tehuana lamellifrons Rathbun, 1893.
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Distribucion.- Las especies que integran al género Tehuana se distribuyen en la parte sureste del
territorio mexicano y parte del istmo de Tehuantepec:

1.- En la vertiente del Golfo de México en la region de Los Tuxtlas, Ver.

2.- La franja delimitada por la costa sur de Veracruz y la sierra Madre de Oaxaca.

3.- Hacia el sur siguiendo las estribaciones de la sierra Madre de Oaxaca y la Sierra Atravesada
hasta la cabecera de la cuenca del rio Tonald y un poco mas hacia el este a Ixtacomitdn, Chiapas.
4.- Hacia el sur a través del istmo de Tehuantepec hasta el rio Tehuantepec y Matias Romero,
Oaxaca.

Observaciones.- Por la morfologia del primer par de gondpodos del macho, el género Tehuana
podria presentar una estrecha relacion con Pseudothelphusa; del cual, se distingue por la
presencia de cuatro caracteres: la forma general de este apéndice, esbelto y cilindrico en la mitad
proximal y comprimido en la distal. La ubicacidn de la constriccién lateral en la mitad de la
longitud del eje principal. La presencia de una carena fuerte en la superficie interna del |6bulo
proximal de la proyeccién caudo-marginal y la existencia de una prominencia meso-distal. Dentro
de las especies que conforman al género Tehuana existen dos patrones bdsicos en la morfologia
del primer para de gondpodos, los cuales estan determinados por el grado de desarrollo del
proceso mesial.

Tehuana complanata (Rathbun, 1905)
(Figuras 10y 11)

Pseudothelphusa complanata Rathbun, 1905: 303, fig. 3. Coifmann, 1939: 107. Pretzmann, 1965: 10.
Pseudothelphusa (Pseudothelphusa) lamellifrons gruneri Pretzmann, 1968: 7.

Pseudothelphusa (Tehuana) cordobensis Rodriguez y Smalley, 1972: 77, fig. 8.

Pseudothelphusa (Pseudothelphusa) americana lamellifrons Bott, 1970: 334, figs. 11-13.

Potamocarcinus (Raddaus) bocourti complanatus Pretzmann, 1971: 20; 1972: 78, fig. 18.

Pseudothelphusa (Pseudothelphusa) lamellifrons gruneri Pretzmann, 1971: 22.

Pseudothelphusa (Tehuana) complanata Tlirkay, 1978: 145.

Tehuana complanata Rodriguez, 1982: 131, fig. 85. Villalobos, 1982: 221. Villalobos et al., 1993: 284.
Villalobos y Alvarez, 2003: 228. Villalobos-Hiriart, 2005: 326. Villalobos y Alvarez. 2008: 280. Villalobos y
Alvarez, 2010: 474. Ojeda-Escoto, 2017: 44.

Descripcidon: Caparazon con la superficie dorsal plana, lisa, finamente punteada y con
granulaciones un poco mas evidentes y esparcidas en las dreas adyacentes a los margenes frontal
asi como a los laterales. Porcién frontal presenta borde frontal superior, resaltado, horizontal y
ornamentado con una hilera de tubérculos redondeados. Frente lisa, bilobulada por la muesca
media, dirigida ventralmente de manera vertical, hasta alcanzar el borde frontal inferior. El cual,
no es visible dorsalmente; en vista ventral un poco resaltado y ondulado, presentando una
concavidad media suave y una convexidad ligera al nivel de las fosas antenulares. Lébulos
postfrontales suavemente definidos. Porcidn frontal entre el borde frontal superior y los lI6bulos
postfrontales, ligeramente deprimida. Surco frontal medio bien definido, profundo y estrecho;
anteriormente termina en una muesca en forma de V que divide el borde frontal superior;
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posteriormente se continla para separar los I6bulos frontales y se desvanece poco después.
Surcos cervicales amplios, moderadamente profundos, curvos y no alcanzan el margen
anterolateral. Regiones del caparazén ligeramente marcadas, gastrica hinchada y suavemente
convexa, dirigida hacia la porcién anterior; branquial inflada; cardiaca plana, casi al mismo nivel
qgue la gastrica; intestinal deprimida. Margen anterolateral esbelto y resaltado en vista lateral,
aserrado con denticulos agudos (26-28), que inicia del surco cervical y termina a la mitad de la
regién branquial. Area entre el surco cervical y la muesca en la base del diente orbital externo, con
6 granulos bajos, margen posterior cdncavo.

Orbitas con el angulo externo bajo, con uno o dos granulos planos y con una muesca basal
moderada; angulo interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta.
Antenas con el artejo basal separado del margen frontal inferior por una oquedad estrecha. En
vista frontal, anténulas y fosas atenuarles parcialmente visibles; ventralmente, se encuentran un
poco ensanchadas en la porcién media y el margen inferior es ligeramente sinuoso. Septo
interantenular completamente cubierto por la frente. Placa opercular de la glandula antenal,
ovoidal, con una ligera constricciéon cerca de la mitad y con un mechdn de cerdas en el tercio
externo. Epistoma y porciones que rodean la cavidad bucal con parche denso de cerdas; diente
epistomal triangular y con granulos redondeados, apice dirigido proximalmente y situado un poco
atras del septo interantenular, se encuentra al nivel de los terceros maxilipedos cuando estos se
encuentran cerrando la cavidad bucal. Abertura de los canales eferentes, subrectangular; relacion
anchura/longitud es de 1.20 (intervalo 1.0-1.36; n= 7). Terceros maxilipedos con el isquio en forma
trapezoidal, ligeramente mds largo que ancho. Mero mas angosto que el isquio, con el margen
externo redondeado y una muesca anterior suave. Exognato una poco mas largo que la mitad del
isquio del endognato, la relacidon longitud del exdpodo/longitud del isquio del tercer maxilipedo es
de 0.80 (intervalo 0.65-0.80; n= 7).

Quelipedos desiguales en ambos sexos, pero es mas notorio en los machos. Quelipedo mayor
derecho presenta el mero ornamentado con una hilera de tubérculos redondeados en el margen
interno; carpo con una espina fuerte y triangular en el margen interno. Quelipedo mayor con el
margen inferior de la palma convexo; palma con la superficie interna lisa y globosa; dedos
punteados, con algunas granulaciones obscuras, armados con dientes triangulares desgastados,
formando un hueco estrecho entre los bordes cortantes. Dedo mdvil moderadamente esbelto,
ampliamente curvado y ornamentado en el dorso con hileras longitudinales de pequefios granulos
negros.

Primer par de gondépodos del macho, esbelto, cilindrico en la mitad proximal y comprimidos en la
distal. En vista caudal, con el tercio distal recto; cavidad del dpice dirigida distalmente. Superficie
caudal terminada distalmente en una concavidad amplia y somera, pero bien marcada. Cresta
distal de la superficie lateral, ligeramente mas alta que la creta distal de la superficie mesial.
Proyeccidn caudo-marginal imperceptible. Prominencia meso-distal de tamafio moderado, cénica
y con la punta redondeada. Proceso mesial no se percibe. En vista mesial, tercio distal del
gondpodo ligeramente dirigido cefdlicamente; con cerdas cortas esparcidas en los dos tercios
proximales de la superficie meso-cefdlica. Prominencia meso-distal cdnica, ligeramente
comprimida caudo-cefalicamente. Proyeccidon caudo-marginal bilobulada y dirigida cefalicamente,
formando un angulo aproximado de 90° con respecto al eje longitudinal del gondpodo; cresta
distal casi recta. Lobulo distal como un diente redondeado de buen tamafio, casi tan largo como
largo, alcanzando el borde cefalico del I6bulo proximal, separado de éste por una incisién tan larga
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como el propio lébulo distal, casi tan largo como alto. Lébulo proximal con en forma de hacha, su
altura es 1.5 veces la longitud, con el margen cefalico redondeado en toda su longitud, mientras
qgue el caudal es recto. La longitud del I16bulo proximal es 1.8 veces la del proximal y su altura es
dos veces la del distal. En vista cefalica, tercio distal del gonépodo casi recto. Eje principal de los
I6bulos distal y proximal de la proyeccién caudo-marginal con una ligera torsién en direccion
mesial; carena de la superficie interna del I6bulo proximal ligeramente visible; ademds el borde
proximal del I6bulo esta curvado en direccion del cuerpo del gonépodo. Prominencia meso-distal
ancha y cénica, superficie distal recta haciendo un angulo de 90° con respecto al eje principal del
gondpodo. Proceso mesial reducido a una placa ligeramente inclinada disto-mesialmente, con la
porcidn superior excavada y la inferior plana; esta ultima se extiende sobre el borde superior del
I6bulo proximal de la proyeccion caudo-marginal. Borde interno del proceso mesial presenta un
I6bulo amplio y redondeado, su amplitud abarca un poco mas de la mitad de la amplitud del
proceso. Borde lateral sin ornamentaciones. Superficie lateral con una cicatriz circular abajo del
proceso mesial. En vista lateral, I6bulo proximal de la proyeccidon caudo-marginal con una carena
circular bien marcada en la superficie interna, que abarca un tercio de su longitud. Porcién
superior del proceso mesial, recta. Cicatriz abajo del proceso mesial ovoidal. Constriccién de la
superficie lateral, aproximadamente en la mitad del eje principal del gonépodo. En vista distal,
cavidad del dpice en forma de U haciéndose mas estrecha hacia en la mitad cefalica, con Ia
abertura del canal espermadtico en posicidn caudal; campo de espinas con las cerdas con poro
terminal, dispuestas a lo largo de la cavidad del apice. Proceso mesial bilobulado, con el I6bulo
externo de forma redondeada y el interno de forma triangular que cierra la cavidad del apice y
queda cubierto por la superficie interna del Iébulo distal de la proyeccién caudo-marginal; el
mismo borde que forma el l6bulo interno, se continda hacia la cavidad del apice para formar la
cresta central que delimita el campo de espinas. Longitud del I6bulo proximal de la proyeccion
caudo-marginal, es mayor a la del distal de la proyeccidn caudo-marginal; ademds es cdncavo.
Prominencia meso-distal cénica, con el dpice agudamente redondeado.

Distribucion.- Vertiente surestes de la meseta central, municipios de Cérdoba y Amatlan de Los
Reyes, Veracruz (fig. 9).

Localidad tipo.- Alta-Veracruz, México (Rathbun, 1905).

Disposicion de los tipos.- Holotipo depositado en la Coleccidén de Crustaceos del Museo de Historia
Natural de Paris (4050-S).

Material examinado.- 1 &; LC 38.2 mm, AC 59.0 mm; Ojo de Agua (900 msnm), Paraje Nuevo,
Cdérdoba, Municipio de Cérdoba (18° 52' N, 96° 51' W), Ver.; 2 de Mayo de 1953; recol. A.
Villalobos; CNCR 311. 1 &; LC 30.0 mm, AC 45.4 mm; Rio de la Cueva de Lourdes (700 msnm),
Cordoba, Municipio de Amatlan de Los Reyes (18° 47' N, 96° 54' W), Ver.; 13 de Junio de 1996;
recol. J. Herrera y E. Ramirez; CNCR 11958. 3 &, LC 18.0-27.5 mm, AC 27.0-42.4 mm; LC 15.7-23.0
mm, AC 23.0-35.2 mm; Rio en la subestacion eléctrica Amatlan Il (700 msnm), Municipio de
Amatlan de Los Reyes (18° 50' N, 96° 55' W), Ver.; 6 de Junio de 1992; recol. J. Herrera y E.
Ramirez; CNCR 11957. Rio Motzorongo, Motzorongo, Municipio de Tezonapa, (18° 38' 30.04" N,
96° 43' 53.22" W) Ver.; recols. C. Pedraza y L. Garcia; CNCR 34618.
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Otras localidades registradas en la coleccién del USNM:

VERACRUZ

Manantial en el Rio Ayoyoc (600 msnm), 8 km NW de Potrero Viejo, Municipio de Amatlan de Los
Reyes (18° 53' N, 97° 52' W) (USNM 189305). Cueva de Ojo de Agua Grande (600 msnm), 5 km N
de Potrero Viejo, Municipio de Amatlan de Los Reyes (18° 52' N, 96° 50' W) (USNM 184334).

Observaciones.- Tehuana complanata representa el registro mas nortefio del género. Aunque la
ubicacién de la localidad tipo es bastante ambigua (Alta Veracruz, México?), los muestreos que se
han realizado en la regién de Cérdoba en el estado de Veracruz han dejado ver que esta especie es
moderadamente comun en esta porcidn del territorio veracruzano, donde se inicia la vertiente del
extremo sureste de la meseta central mexicana. La morfologia del primer gonépodo del macho de
T. complanata, es similar a la de T. jacatepecensis, indicando una relacién cercana entre ambas
especies.
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Figura 9. Mapa de la distribucion actualizada de la especie Tehuana complanata
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Figura 10. Primer gonépodo del macho de Tehuana complanata; topotipo, Ojo de Agua (ejemplar CNCR
311). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de Villalobos-
Hiriart, 2005).
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Figura 11. Primer gondpodo del macho de Tehuana complanata fma. Subestacion Eléctrica Amatlan Il
(ejemplar CNCR 11957). A) Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.




Tehuana chontalpaensis Villalobos y Alvarez, 2003
(Figuras 12y 13)

Tehuana chontalpaensis Villalobos y Alvarez, 2003: 224-226.Villalobos-Hiriart, 2005: 327. Alvarez et al.,
2007: 199. Villalobos y Alvarez, 2008: 280. Villalobos y Alvarez, 2010: 474. Ojeda-Escoto, 2017: 44.

Descripcion.- Superficie dorsal del caparazén plana y cubierta con puntuaciones finas; porciones
anterior y lateral ornamentadas con granulos esparcidos. Regidn gdstrica hinchada, se continda
hacia la porcidn frontal curvandose suavemente hacia abajo hasta alcanzar el borde superior de la
frente, donde se curva bruscamente hacia abajo para formar una frente vertical. En vista frontal,
borde superior estd inclinado hacia la linea media, ligeramente proyectado, marcado por
tubérculos romos de tamafio irregular y dividido por una muesca media en forma de V; bilobulado
en vista dorsal. Borde frontal inferior visible dorsalmente, mas proyectado que el borde superior y
formado por granulos planos y fusionados entre si; en vista ventral resaltado y ondulado,
presentando una concavidad media evidente y una convexidad somera al nivel de las fosas
antenulares. Lébulos postfrontales bajos pero evidentes, limitados anteriormente por una
depresién. Surco medio angosto y somero, extendiéndose posteriormente un poco mas alla de los
I6bulos postfrontales. Surcos cervicales someros, arqueados posteriormente y rectos en la porcion
anterior, desvaneciéndose antes de alcanzar el margen anterolateral, aunque formando una
muesca ligera sobre este uUltimo. Regiones gastrica y branquial elevadas; cardiaca e intestinal
deprimidas. Margen anterolateral iniciando en la muesca de la base del diente orbital externo y
alcanzando hasta la porcidn media de la regidn branquial, resaltado en vista lateral y ornamentado
a partir del surco cervical con 18 a 24 granulos subagudos, que incrementan su tamafio
posteriormente, lo que le da una apariencia aserrada. Espacio entre el dngulo orbital externo y el
surco cervical con 6 granulos. Porcidon posterolateral con cerdas cortas. Margen posterior
ligeramente céncavo.

Orbitas con el angulo externo suavemente granulado, con una muesca bien marcada en la base;
angulo interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta. Antenas con el
artejo basal separado de la frente por un hueco estrecho. En vista frontal anténulas y fosas
antenulares visibles, con los bordes que las definen, ligeramente ensanchados en la porcién media
por la ondulacién de la porcién frontal; septo interantenular cubierto parcialmente por el borde
frontal inferior. Opérculo de la glandula antenal como una placa plana y de forma ovoidal, con una
ligera constriccién y con un mechdén de cerdas en el tercio externo. Epistoma y porciones que
rodean la cavidad bucal con cerdas cortas; porcidn pterigostoniana adyacente a la cavidad bucal
lisa; diente epistomal de forma triangular, dirigido hacia el frente, al nivel del septo interantenular
y de los palpos de los terceros maxilipedos cuando estos se encuentran cubriendo la cavidad
bucal. Apertura de los canales eferentes subrectangular, la relacién anchura/longitud es de 1 .76
(intervalo 1.0-1.6; n=5). Terceros maxilipedos con el isquio trapezoidal, ligeramente mas largo que
ancho; mero con el margen anterior redondeado y con una muesca bien marcada en la base de la
articulaciéon con el palpo. Relacién longitud del exdpodo/longitud del isquio del tercer maxilipedo
es de 0.76 (intervalo de 0.62-0.78; n= 8).

Quelipedos desiguales en ambos sexos, pero mas en el macho. Quela mayor derecha, dedos
punteados, con algunas granulaciones obscuras, armados con dientes redondeados desgastados y
dejando un hueco entre los bordes cortantes. Palma con la superficie externa lisa y el margen
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inferior convexo. Dedo mdvil moderadamente esbelto, ampliamente curvado y ornamentado en el
dorso con hileras longitudinales de pequefios granulos negros.

Primer par de gondpodos de los machos esbeltos, cilindricos en la mitad proximal y comprimidos
en la distal. En vista caudal, con el tercio distal recto; superficie caudal terminada distalmente en
una concavidad amplia y somera. Cresta de la superficie lateral de mayor altura que la de Ia
superficie mesial. Prominencia meso-distal robusta y con el apice redondeado, borde distal es
recto, dispuesto de manera transversal al eje principal del gondépodo. Proceso mesial bien
desarrollado, con el borde distal circular, presenta una espina a la mitad del margen lateral, la cual
es grande, fuerte y tiene el dpice agudo. Angulo que forma el borde proximal del proceso mesial
con la superficie caudal es subagudo. En vista mesial, tercio distal del gondpodo inclinado
cefdlicamente. Prominencia meso-distal comprimida caudo-cefalicamente, apice
semiredondeados. Proyeccidon caudo-marginal bilobulada vy dirigida céfalo-proximalmente,
formando un angulo aproximado de 45° con respecto al eje longitudinal del apéndice. Lébulo
distal corto y redondeado, casi tan largo como alto; Iébulo proximal grande asi como circular,
ligeramente mas largo que alto; separados entre si por una linea casi tan larga como el |6bulo
distal. Lébulo proximal dos veces mas largo que el distal; altura del I6bulo proximal es dos veces la
altura del distal. La cresta distal recta en los 2/3 cefélicos y curvada en el tercio caudal; ademas, es
ligeramente mas larga que la cresta de la superficie lateral. En vista cefalica, I6bulo distal de la
proyeccion caudo-marginal ligeramente curvado en direccién mesial con el dpice agudo. Lébulo
proximal ligeramente inclinado lateralmente, con un borde fuerte en superficie interna de forma
circular; el borde distal estd francamente torcido en direccién mesial. Ldbulo meso-distal fuerte y
redondeado, con el margen distal recto, dispuesto transversalmente al eje principal del apéndice,
con la base engrosada, dandole a la superficie mesial la apariencia de estar proyectada
mesialmente. Proceso mesial bien desarrollado, laminar y extendiéndose en posicion transversal al
eje principal del gondpodo; borde distal semicircular; borde lateral con un diente cénico y agudo,
posicionado a media altura. Lébulo interno proyectado en una saliente de punta circular; en
algunos casos puede verse como un diente triangular; que cierra la cavidad del dpice y queda en
contacto con la superficie interna del I6bulo proximal de la proyecciéon caudo-marginal; el mismo
borde que forma el angulo interno, se continda hacia la cavidad del 4pice para formar la cresta
central que delimita el campo de espinas. Margen distal ligeramente mds corto que la cresta
caudo-marginal. Cresta caudo-marginal mas alta que la cresta de la superficie mesial. Cavidad del
apice en vistas lateral y mesial, ligeramente dirigida cefdlicamente. En vista distal, cavidad del
apice tiene forma de U y presenta la apertura del canal espermatico en posicidon caudal; campo de
espinas estrecho, pegado a la cresta lateral y armado con cerdas con poro terminal dispuestas en
una franja caudo-cefdlica, varias de ellas casi alcanzan la cresta lateral. El borde que forma el
angulo interno del proceso mesial, se continta en la cavidad del apice para formar la cresta central
que delimita el campo de espinas. Prominencia meso-distal ampliamente triangular, con el apice
agudamente redondeado. Proceso mesial, francamente proyectado lateralmente, en posicidn
transversal a la cresta central de la cavidad del 4pice; I6bulo interno con apariencia de una espina
semitriangular y aguda, que alcanza la superficie interna del |6bulo proximal de la proyeccidn
caudo-marginal; borde lateral con una espina media bien desarrollada, triangular y con el apice
agudo. El I6bulo distal de la proyeccién caudo-marginal es mds corto en relacion al proximal.

Distribucion.- Solo conocida para la localidad tipo y sus alrededores (fig. 14).
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Localidad tipo.- Arroyo Pueblo Viejo (900 msnm), Ejido Carlos A. Madrazo (17° 23' 75" N, 93° 39"
75" W), Municipio de Huimanguillo, Tab.

Disposicidon de los tipos.- Holotipo y paratipos depositados en la Coleccidon Nacional de Crustaceos
del Instituto de Biologia, Universidad Nacional Auténoma de México (Holotipo CNCR 18952 y
Paratipos CNCR 17093y 17171).

Material examinado.- Holotipo & macho LC 35.1 mm, AC 57.3 mm; Arroyo Pueblo Viejo (900

msnm), Ejido Carlos A. Madrazo (17° 23' 75" N, 93° 39' 75" W), Municipio de Huimanguillo, Tab.; 8
de Mayo de 1997; col. J. L. Villalobos; CNCR 18952. Paratipos 2 & LC 17.3-24.3 mm, AC 27.7-37.8
mm; misma localidad que el holotipo; 12 de Junio de 1997; cols. J. L. Villalobos y R. Robles; CNCR
17093. Paratipo 1 &, LC 11.0 mm, AC 17.0 mm; 1 LC 14.8 mm, AC 23.0 mm; misma localidad que el
holotipo; 12 de Junio de 1997; cols. J. L. Villalobos y R. Robles; CNCR 17171. 1 &, LC 22.0 mm, AC
34.0 mm; 2 LC 10.0-15.0 mm, AC 14.2-23-2 mm; 22 de enero de 1998; Pequeiio escurrimiento

tributario del rio Pedregal Tonald, 3 km E del poblado de Carlos A. Madrazo (17°23'87" N,
95°40'86" W), Municipio de Huimanguillo, Tab.; cols. J.L. Villalobos y R. Robles; CNCR 17290.

Observaciones.- Tehuana chontalpaensis es morfolégicamente similar a T. lamothei del norte de
Chiapas. El primer gondépodo de ambas especies posee un proceso mesial bien desarrollado
armado con una espina lateral fuerte y aguda. T. chontalpaensis se distingue de T. lamothei
porque su primer gondpodo tiene el tercio apical inclinado en sentido cefdlico; por presentar el
I6bulo distal de la proyecciéon caudo-marginal elongado, sobrepuesto a la porcién superior del
[6bulo proximal y extendiéndose la mitad de la longitud de este ultimo. Ademds de la presencia de
una prominencia meso-distal robusta y evidente. El proceso mesial presenta el dngulo interno
proyectado en una saliente de punta redondeada, que cierra la cavidad del 4pice y queda en
contacto con la superficie interna del I6bulo proximal de la proyeccién caudo-marginal.
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Figura 12. Primer gondpodo del macho de Tehuana chontalpaensis; holotipo, Arroyo Pueblo Viejo (ejemplar
CNCR 18952). A) Vista cefélica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de
Villalobos-Hiriart, 2005).
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Figura 13. Primer gondpodo del macho de Tehuana chontalpaensis; paratipo, Arroyo Pueblo Viejo (ejemplar
CNCR 17093). A) Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 14. Mapa de la distribucidn actualizada de la especie Tehuana chontalpaensis.

Tehuana diabolis (Pretzmann, 1980)
(Figuras 16y 17)

Pseudothelphusa (Tehuana) lamellifrons diabolis Pretzmann, 1980: 660. Rodriguez, 1982: 210.

Tehuana diabolis Villalobos et al., 1993: 284. Alvarez y Villalobos, 1997: 416. Villalobos y Alvarez, 2003: 228.
Villalobos-Hiriart, 2005: 328. Villalobos y Alvarez. 2008: 281. Villalobos y Alvarez, 2010. 474. Ojeda-Escoto,
2017: 44.

Descripcidn- Superficie dorsal del caparazdén plana y cubierta con puntuaciones finas; porciones
anterior y lateral ornamentadas con algunos granulos esparcidos; area postbranquial con cerdas
negras, cortas. Regidn gastrica poco hinchada, se continta hacia la porcion frontal en forma casi
horizontal hasta alcanzar el borde superior de la frente, donde se curva bruscamente hacia abajo
para formar una frente vertical. En vista dorsal, borde frontal superior bilobulado, con ambas
mitades un poco oblicuas (en sentido antero-posterior) y convergiendo hacia la muesca media. En
vista frontal, borde superior inclinado hacia la linea media, proyectado, marcado por tubérculos
redondeados de tamanio irregular y dividido por una muesca media en forma de V. Borde frontal
inferior visible dorsalmente, mas proyectado que el borde superior y formado por granulos planos
que estan fusionados entre si; en vista ventral resaltado y ondulado, presentando una concavidad
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media ligera y una convexidad somera al nivel de las fosas antenulares. Lébulos postfrontales
evidentes, limitados anteriormente por una depresién. Surco medio angosto y profundo entre las
dos mitades del borde frontal superior; mas somero y ancho posteriormente, terminando un poco
mas alld de los ldbulos postfrontales. Porcién entre el borde frontal superior y los |ébulos
postfrontales ligeramente cdncava. Surcos cervicales someros, arqueados y desvaneciéndose
antes de alcanzar el margen anterolateral, aunque formando una muesca evidente sobre este
ultimo. Regiones gastrica, branquial y cardiaca un poco elevadas; intestinal plana. Margen
anterolateral iniciando en la muesca de la base del diente orbital externo y alcanzando hasta la
porcién media de la regién branquial, resaltado en vista lateral y ornamentado a partir del surco
cervical con 23 a 28 granulos redondeados, que incrementan su tamano posteriormente, lo que le
da una apariencia aserrada. Espacio entre el dngulo orbital externo y el surco cervical con 6
granulos. Porcién posterolateral con cerdas cortas. Margen posterior ligeramente cdncavo.

Orbitas con el angulo externo suavemente granulado, con una muesca bien marcada en la base;
angulo interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta. Antenas con el
artejo basal separado de la frente por un hueco estrecho. En vista frontal anténulas y fosas
antenulares visibles, con los bordes que las definen, ligeramente ensanchados en la porcién media
por la ondulacidn de la porcién frontal; septo interantenular cubierto parcialmente por el borde
frontal inferior. Opérculo de la glandula antenal como una placa plana y de forma ovoidal, con una
ligera constriccion y con un mechdn de cerdas en el tercio externo. Epistoma y porciones que
rodean la cavidad bucal con cerdas cortas; porcidn pterigostomiana adyacente a la cavidad bucal
con granulos bajos; diente epistomal de forma triangular, dirigido hacia el frente, al nivel del septo
interantenular y de los palpos de los terceros maxilipedos cuando estos se encuentran cubriendo
la cavidad bucal. Apertura de los canales eferentes subcuadrada o alargada verticalmente, en
varios ejemplares fue mas larga que ancha, la relacién anchura/longitud es de 0.90 (intervalo 0.66-
1.2; n=9). Terceros maxilipedos con el isquio de forma trapezoidal, ligeramente mas largo que
ancho; mero con el margen anterior redondeado y con una muesca moderadamente marcada en
la base de la articulacidn con el palpo. Relacion longitud del exépodo/longitud del isquio del tercer
maxilipedo es de 0.67 (intervalo 0.48-0.78; n=9).

Quelipedos desiguales en ambos sexos, pero mas evidente en el macho. Quela mayor derecha,
dedos punteados, con algunas granulaciones obscuras, armados con dientes redondeados
desgastados y dejando un hueco entre los bordes cortantes. Palma con la superficie externa lisa y
el margen inferior convexo. Dedo modvil moderadamente esbelto, ampliamente curvado vy
ornamentado en el dorso con hileras longitudinales de pequefos granulos negros.

Primer par de gonépodos del macho esbeltos, cilindricos en la mitad proximal y comprimidos en la
distal. En vista caudal, con el tercio distal recto; superficie caudal terminada distalmente en una
concavidad amplia y bien marcada. Proyeccidn caudo-marginal con la cresta distal ligeramente
mas alta que la cresta de la superficie lateral. Lébulo meso-distal cénico, esbelto y con el apice
circular, el borde distal es recto, forma un angulo de 90°; ademas, se encuentra casi a la misma
altura que la cresta mesial. Proceso mesial con la superficie caudal lisa; diente del margen lateral
pequefio triangular y con dpice redondeado, ubicado en la mitad distal; borde superior
redondeado; borde inferior ligeramente céncavo. En vista mesial, tercio distal del gondpodo
ligeramente inclinado cefdlicamente. Lébulo meso-distal esbelto, cénico ligeramente tanto
aplanado caudo-cefdlicamente como orientado cefdlicamente. Proyeccién caudo-marginal
bilobulada separada por una muesca en forma de V estrecha que abarca la longitud de Iébulo
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distal. Lobulo distal dos veces mds largo que alto, su borde cefdlico es redondeado, el apice
alcanza mds alla de la mitad de I6bulo proximal. El I6bulo proximal es 1.5 veces mds alto que largo,
dandole una apariencia de hacha, el borde cefdlico tiene una inclinaciéon proximal; su margen
superior es mas amplio y redondeado con respecto al inferior, este ultimo es mas bien subagudo.
En cuanto a la relacién entre l6bulos el proximal es notoriamente mds grande que el distal, es 3
veces mas alto y 2.4 veces mas largo que el distal. En vista cefalica, I6bulo distal de la proyeccion
caudo-marginal ligeramente curvado en direccién mesial. El borde inferior del I6bulo proximal esta
orientado mesialmente, dandole una apariencia convexa. Prominencia meso-distal fuerte y esbelta
con el dpice redondeado; la base es tan ancha que se confunde con la superficie mesial, haciendo
gue se vea proyectada mesialmente. Proceso mesial desarrollado, laminar y extendiéndose en
posicién transversal al eje principal del gondépodo; borde superior semicircular; borde lateral con
un diente pequeiio, cénico, subagudo; l6bulo interno proyectado en una saliente de punta
redondeada, que cierra la cavidad del apice y queda en contacto con la superficie interna del
I6bulo proximal de la proyeccién caudo-marginal; el mismo borde que forma el angulo interno, se
continla hacia la cavidad del dpice para formar la cresta central que delimita el campo de espinas.
En vista lateral, tercio distal del gonépodo suavemente inclinado en direccidon cefdlica; cresta
distal de la superficie lateral suavemente curvada y mas baja que la cresta distal de la proyeccion
caudo-marginal. Proceso mesial laminar, con el diente lateral triangular y dirigido
laterocaudalmente; I6bulo interno esta proyectado cefalicamente y presenta el apice redondeado.
Ademads presenta una cicatriz en la base del proceso mesial. Concavidad de la superficie caudal
ligeramente proyectada caudalmente. En vista distal, cavidad del apice en forma de U y presenta
la apertura del canal espermdtico en posicién caudo-lateral; campo de espinas estrecho, armado
con una franja de cerdas con poro terminal, pegada a la cresta lateral y dispuesta en direccion
caudo-cefalica; las cerdas no alcanzan la cresta lateral. Lobulo meso-distal cdnico, con el apice
subagudo. Extremo cefalico del lébulo distal de la proyeccion caudo-marginal orientada
mesialmente; |6bulo proximal con mayor alcance. Borde lateral del proceso mesial orientado
laterocaudalmente, dandole una apariencia convexa; |ébulo interno en forma de espina con el
apice agudo, orientado mesocefdlicamente. En la superficie lateral, detrds del proceso mesial hay
una pequefia prominencia triangular con el dpice subagudo.

Distribucion.- Solo conocida para la localidad tipo y sus alrededores (Fig. 15)

Localidad Tipo.- Laguna de Catemaco (340 msnm), Municipio de Catemaco (18° 25' N, 95° 06' W),
Ver., México.

Disposicion de los tipos.- Holotipo y paratipos depositados en el Museo de Historia Natural de
Viena (Holotipo NHMW 4068 y Paratipos NHMW 4069).

Material examinado.- 4 & LC 15.0-21.8 mm, AC 22.5-35.0 mm; 6 Q LC 12.7-26.6 mm, AC 19.0-42.5
mm; Lago de Catemaco (340 msnm), entre las Margaritas y Tebanca, Municipio de Catemaco (18°

25'N, 95° 06' W), Ver., México. ; 4 de Agosto de 1994; recol. M. E. Camacho; CNCR 12956.

Otras localidades registradas en la CNCR:
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VERACRUZ

Lago de Catemaco (335 msnm), Playa Hermosa, Municipio de Catemaco (18°26' N, 95°05' W);
CNCR 333. Lago de Catemaco (335 msnm), El Zapotal, Municipio de Catemaco (18°25' N, 95°06'
W), Ver.; CNCR 334. Lago de Catemaco (330 msnm), entre Las Margaritas y Tebanca, Municipio de
Catemaco (18° 24' N, 95° 06' W); CNCR 12956, 12958, 12965, 34488. 1 km S de Coyame (330
msnm), Municipio de Catemaco (18026' N, 95007' W), Ver.; CNCR 12952, 12966. La Agayota (330
msnm), orilla E del Lago de Catemaco, Municipio de Catemaco (18°25' N, 95°01"' W), Ver.; CNCR
12907, 12954, 13120.

Observaciones.- Por el tamafo y la apariencia del Idbulo proximal de la proyeccion caudo-marginal
del primer gondépodo del macho, Tehuana diabolis posee una forma intermedia entre T.
veracruzana y T. poglayenorum. No es tan desarrollado como en T. veracruzana que tiene forma
de hacha alargada y su longitud es mas de dos veces la anchura. Ni tan reducido como en T.
poglayenorum, el cual tiene una forma cuadrangular y por lo general es mas ancho que largo. Con
esta ultima especie también se distingue por el tamafio del I6bulo distal de la proyecciéon caudo-
marginal, el cual es corto y dirigido cefdlicamente en T. diabolis, por su lado en T. poglayenorum es
mas desarrollado con el extremo cefélico frecuentemente curvado y dirigido proximalmente.
Dependiendo de la poblacion que se esté revisando los caracteres morfoldgicos diagndsticos
pueden variar, existe cierta variacion intrapoblacional que puede suponer ciertos problemas a la
hora de realizar una determinacién taxonémica.
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Figura 15. Mapa de la distribucién actualizada de la especie Tehuana diabolis.
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Figura 16. Primer gondpodo del macho de Tehuana diabolis; topotipo, Lago de Catemaco (ejemplar CNCR
12956). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de
Villalobos-Hiriart, 2005).
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Figura 17. Primer gondpodo del macho de Tehuana diabolis; topotipo, Lago de Catemaco (ejemplar CNCR
12956). A) Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Tehuana jacatepecensis Villalobos y Alvarez, 2003
(Figuras 19 -23)
Tehuana jacatepecensis Villalobos y Alvarez, 2003: 226-228, Villalobos-Hiriart, 2005: 329. Villalobos y
Alvarez, 2008: 281. Villalobos y Alvarez, 2010: 474. Ojeda-Escoto, 2017: 44.

Descripcion.- Superficie dorsal del caparazoén plana, finamente punteada y con granulos pequeios
cerca de la frente y de los margenes anterolaterales. Region gdstrica hinchada, se continta hacia la
porcién frontal curvdndose suavemente hacia abajo hasta alcanzar el borde superior de la frente,
donde se curva bruscamente hacia abajo para formar una frente vertical. En vista frontal, borde
superior horizontal, formado por el agudo doblez de la frente, ornamentado con granulos bajos y
redondeados, es recto, no proyectado y dividido por una muesca media en forma de V; bilobulado
en vista dorsal. Borde frontal inferior visible dorsalmente, mas proyectado que el borde superior;
en vista frontal, ondulado y formado por granulos planos y fusionados entre si; en vista ventral,
resaltado y ondulado, presentando una concavidad media evidente y una convexidad somera al
nivel de las fosas antenulares. Ldbulos postfrontales bajos pero evidentes, limitados
anteriormente por una depresién ligera. Surco medio angosto y moderadamente profundo,
extendiéndose posteriormente mas alld de los I6bulos postfrontales. Surcos cervicales profundos,
arqueados y terminando en el margen anterolateral, en donde forman una muesca bien marcada.
Region gastrica suavemente hinchada; la branquial elevada, marcando evidentemente el surco
cervical; regiones cardiaca e intestinal deprimidas. Margen anterolateral iniciando en la muesca
incipiente de la base del diente orbital externo y alcanzando hasta la porcién media de la region
branquial, ligeramente resaltado en vista lateral, ornamentado a partir del surco cervical con
granulos que van de los 22 a los 24, estos son redondeados de tamafio homogéneo. Espacio entre
el angulo orbital externo y el surco cervical liso, un poco mas abajo que el resto del margen
anterolateral. Porcion posterolateral con cerdas cortas. Margen posterior cdncavo.

Orbitas con el angulo externo suavemente granulado con una muesca somera en la base; angulo
interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta y afilada. Antenas con el
artejo basal separado de la frente por un hueco estrecho. En vista frontal anténulas y fosas
antenulares visibles, con los bordes que las definen, ligeramente ensanchados en la porcién media
por la ondulacién de la porcidon frontal; septo interantenular cubierto parcialmente por el borde
frontal inferior. Opérculo de la glandula antenal como una placa plana y de forma ovoidal, con una
ligera constriccidon y un mechdn de cerdas en el tercio externo. Epistoma y porciones que rodean
la cavidad bucal con cerdas cortas; porcion pterigostomiana adyacente a la cavidad bucal, con
algunas granulaciones redondeadas; diente epistomal de forma triangular, dirigido hacia abajo, al
nivel del septo interantenular y de los palpos de los terceros maxilipedos, cuando estos se
encuentran cubriendo la cavidad bucal. Apertura de los canales eferentes, subcuadrangular (la
relacién anchura/longitud es de 0.94 (intervalo 0.7-1.0; n= 5). Terceros maxilipedos con el isquio
de forma trapezoidal, ligeramente mas largo que ancho; mero con el margen anterior redondeado
y con una muesca bien marcada en la base de la articulacidn con el palpo. Relacién longitud del
exdpodo/longitud del isquio del tercer maxilipedo es de 0.65 (intervalo 0.46-0.94; n=5).
Quelipedos desiguales en ambos sexos, pero evidente en el macho. Quela mayor derecha, con
dedos punteados y algunas granulaciones obscuras, armados con dientes triangulares, dejando un
hueco estrecho entre los bordes cortantes. Palma con la superficie externa lisa, con el margen
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inferior convexo. Dedo mdvil moderadamente esbelto, ampliamente curvado y ornamentado en el
dorso con hileras longitudinales de pequefios granulos negros.

Primer par de gondpodos del macho esbelto, cilindricos en la mitad proximal y comprimidos
distalmente En vista caudal, con la mitad proximal recta y la distal con una suave inclinacidn
mesial; superficie caudal terminada distalmente en una concavidad amplia y somera, con los
bordes bien marcados. Proyeccién caudo-marginal apenas perceptible, su alcance distal es menor
que el de la cresta mesial y lateral. Lébulo meso-distal cdnica, esbelto y con el dpice subagudo; el
borde distal suavemente curvado y continudndose hacia la cresta distal; la base del I6bulo forma
una angulo subagudo, apenas perceptible, con el eje principal del apéndice. Proceso mesial apenas
visible. En vista mesial, tercio distal del gondpodo recto con una ligera inclinacién cefalica. Lébulo
meso-distal cdnico, ligeramente comprimido cefalocaudalmenete. Proyeccién caudo-marginal
bilobulada y dirigida cefdlicamente, formando un dngulo aproximado de 90° con respecto al eje
longitudinal del apéndice; cresta distal suavemente curvada en la mitad caudal y recta en la
cefélica; I6bulo distal en forma de un diente con el borde cefdlico semiredondeado; su longitud es
casi la misma que su altura; su extensidn alcanza mas alla de la mitad del I6bulo proximal, del cual
se encuentra separado por una incisién lineal moderada, tan larga como la longitud del 16bulo
distal. Lébulo proximal reniforme, altura 1.5 veces la longitud, inclinado, con el extremo proximal
redondeado y dirigido caudoproximalmente; margen cefélico liso y redondeado. En cuanto a la
relacion entre I6bulos, el proximal tiene 1.6 veces la longitud del distal y dos veces su altura. La
cresta de la superficie lateral es mayor que la de la proyeccidon caudo-marginal. En vista cefalica,
tercio distal del gondpodo ligeramente inclinado mesialmente. Proyeccién caudo-marginal con el
I6bulo distal ligeramente curvado en direccion mesial; borde inferior del I6bulo proximal orientado
en direccion mesial, otorgdndole al |6bulo una ligera inclinacién; superficie interna con un borde
fuerte y de forma circular. Lébulo meso-distal cénica con el dpice redondeado. Proceso mesial
reducido y en forma de cuchara, el borde distal esta francamente orientado cefalicamente; el
borde lateral es liso y sin espinas; el I6bulo interno se extiende en direccién mesial alcanzando la
superficie interna del I6bulo distal de la proyeccién caudo-marginal. Superficie lateral con una
cicatriz circular abajo del proceso mesial; se encuentra ornamentada con pequefias granulaciones
y cerdas. La cresta lateral es mas alta que la mesial. La cresta distal de la proyecciéon caudo-
marginal se ve ornamentada de pequefios dientes triangulares. En vista lateral, proceso mesial en
forma de cuchara, completamente orientado cefdlicamente y un poco mads corto que el |ébulo
distal de la proyeccién caudo-marginal. Superficie interna del I6bulo proximal de la misma
proyeccidon con una carena fuerte que abarca la mitad de la de la longitud de Iébulo. Porcidn
céfalo-distal de la superficie lateral con una cicatriz circular, abajo del proceso mesial. En vista
distal, I6bulo meso-distal bien desarrollado, cénico y con el dpice redondeado. Cavidad del apice
en forma de U, presenta la apertura del canal espermatico en posicién laterocaudal; campo de
espinas estrecho, pegado a la cresta lateral y armado con cerdas con poro terminal dispuestas en
una franja caudocefdlica, varias de ellas casi alcanzan la cresta lateral. Proceso mesial bilobulado,
I6bulo externo proyectado en una saliente de semicircular y el interno de forma subtriangular, que
cierra la cavidad del dpice y queda en contacto con la superficie interna del lI6bulo distal de la
proyeccion caudo-marginal; el mismo borde que forma el angulo interno, se continda hacia la
cavidad del dpice para formar la cresta central que delimita el campo de espinas. Lobulo distal de
la proyeccion caudo-marginal con el apice ligeramente orientado mesialmente.
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Distribucion.- La vertiente del golfo, Istmo de Tehuantepec. En los rios tributarios de los rios
Jacatepec y Cajone (Fig. 18).

Localidad tipo.- Rio Jacatepec en Santa Maria Jacatepec (30 msnm), Municipio de Santa Maria
Jacatepec (17°51'36" N, 96° 12' 30" W), Oax.

Disposicion de los Tipos.- holotipo y paratipo depositados en la Coleccidon Nacional de Crustaceos
del Instituto de Biologia, Universidad Nacional Autonoma de México (CNCR 11920).

Material examinado.- 1 & LC 26.0 mm, AC 39.5 mm; 2 Q LC 12.0 y 17.0 mm, AC 17.0-18.6 mm;
Arroyo El Zapote (20 msnm), km 165 carretera Tuxtepec-Palomares (17° 09' N, 95° 06' W),
Municipio de San Juan Bautista Tuxtepec, Oax.; 27 de Septiembre de 1987; recol. R. Lamothe;
CNCR 8817. 1 & LC 26.0 mm, AC 39.5 mm; 1 Q@ LC 30.0 mm, AC 45.6 mm Rio Jacatepec en Santa
Maria Jacatepec (17° 51' 36" N, 96° 12' 30" W), Municipio de Santa Maria Jacatepec, Oax.; 23 de
Mayo de 1992; recols. L. Huidobro, C. Rosas, D. Becerril y R. Palma; CNCR 11920.

Otras localidades registradas en la CNCR

OAXACA

Cascada El Mazate, San Isidro el Naranjal (69 msnm), Municipio de Santa Maria Jacatepec (17° 53'
40.9" N, 96° 08' 01.9" W), Oax.; 03 de Marzo de 2018; recols. J.L. Villalobos, I.A. Toledano y E.G.
Moreno; CNCR 34620. Arroyo de San Isidro El Naranjal (84 msnm) Municipio de Santa Maria
Jacatepec (17° 53' 32" N, 96° 07' 46.9" W), Oax.; 03 de Marzo de 2018; recols. J.L. Villalobos, I.A.
Toledano y E.G. Moreno; CNCR 34622. Arroyo tributario del Rio Cajone en los limites de
Ayotzintepec, Municipio de Ayotzintepec (17° 39' 46.7" N, 96° 07' 51.6" W), Oax.; 05 de Marzo de
2018; recols. J.L. Villalobos, I.A. Toledano y E.G. Moreno; CNCR 34628. Arroyo de Pueblo Viejo (79
msnm), Municipio de San José Chiltepec (17° 54' 26.1" N, 96° 03' 12.9" W), Oax.; 05 de Marzo de
2018; recols. J.L. Villalobos, I.A. Toledano y E.G. Moreno; CNCR 34640. Carretera Tuxtepec-
Palomares (17° 09' N, 95° 06' W), Municipio de San Juan Bautista Tuxtepec, Oax.; Septiembre de
1987; recol. G. Salgado; CNCR 8806, 8816.

VERACRUZ

Terraceria saliendo de la Nueva Era (111 msnm), 1 km hacia Santa Rosa, Municipio de Playa
Vicente (17° 41' 22.01" N, 95° 48' 55.4" W), Ver.; 07 de Marzo de 2018; recols. J.L. Villalobos, I.A.
Toledano y E.G. Moreno; CNCR 34624. Rancho El Manantial (43 msnm), Ejido El Tomate, Rio
Manzo, Municipio de Playa Vicente (17° 41' 52.3" N, 95° 51' 51.6" W), Ver.; 06 de Marzo de 2018;
recols. J.L. Villalobos, I.A. Toledano y E.G. Moreno; CNCR 34626.

Observaciones.- La morfologia del primer gonépodo del macho de T. jacatepecensis es similar a la
de T. complanata (Rathbun, 1905) y T. /amellifrons (Rathbun, 1893), debido a que tienen el
proceso mesial reducido asi como una cicatriz, subcircular y somera, en la porcidn subapical de la
superficie lateral. T. jacatepecensis se distingue de T. complanata por la forma del I6bulo proximal
de la proyeccién caudo-marginal; el cual, en la primera especie tiene forma de hacha con los
extremos angulosos, su anchura el doble de la longitud; en la segunda, este I6bulo es reniforme y
mas redondeado, su altura es ligeramente mayor a la longitud. Se diferencia de T. lamellifrons por
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la forma del proceso mesial, el cual es una proyeccién cilindrica en la primera mientras que en la
segunda tiene forma de cuchara, con la superficie distal excavada.

Por otro lado, las poblaciones revisadas cercanas a esta especie presentan una morfologia
en los gondépodos de los machos muy similar. A pesar de ello, en arroyos mas o menos vecinos al
poblado de Jacatepec (localidad tipo de esta especie), se encontraron ejemplares que presentaron
ligeras variaciones en la forma de los elementos apicales. Por ejemplo, la forma de la muesca que
divide a los Iébulos de la proyeccién caudo-marginal, en otras poblaciones es mas bien una
incision, tan larga como el Iébulo distal; el tamafo y forma de dichos |6bulos también es variable
entre poblaciones. El I6bulo interno del proceso mesial, también puede tener diferentes formas
dependiendo de cada poblacién. Estos ejemplos son sélo mencionados, pero es necesario que
sean evaluados minuciosamente, para esclarecer los problemas taxondmicos que generan cuando
se identifican los individuos. A pesar de ser tan cercanos entre si, la compleja orografia que los
separa, puede dar cierta luz de lo que estas variaciones morfoldgicas pueden significar, en
términos de aislamiento geografico.

En la tabla 1 se resumen las diferencias morfoldgicas en los apéndices de los machos, observados
a través de las diferentes poblaciones revisadas en este estudio de T. jacatepecensis.
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Figura 18. Mapa de la distribucion actualizada de la especie Tehuana jacatepecensis.
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Figura 19. Primer gondpodo del macho de Tehuana jacatepecensis; holotipo, Rio Jacatepec (ejemplar CNCR
11920). A) Vista cefélica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de
Villalobos-Hiriart, 2005).
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Figura 20. Primer gondpodo del macho de Tehuana jacatepecensis; topotipo, Rio Jacatepec (ejemplar CNCR
11920). A) Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 21. Primer gondpodo del macho de Tehuana jacatepecensis fma. Ayotzintepec (ejemplar CNCR
34628). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 22. Primer gondpodo del macho de Tehuana jacatepecensis fma. Nueva Era (ejemplar CNCR 34624).
A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 23. Primer gondpodo del macho de Tehuana jacatepecensis fma. El Naranjal (ejemplar CNCR 34620).
A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Tabla 1. Diferencias morfoldgicas en las poblaciones afines a T. jacatepecensis; CM) Proyeccidén Caudo-
Marginal, PM) Proceso Mesial.

Caracteres

Poblacion

Jacatepec

Lobulo

proximal, CM

- Una y media veces
mas alto que largo.
- Margen cefélico
circular.

- Separado del
I6bulo distal por
una incision tan
larga como el I6bulo
distal.

Carenade la
superficie
interna del

I6bulo
proximal, CM

- Su longitud es
menor a la longitud
media del I6bulo
proximal.

- ligeramente
proyectada
lateralmente.

Lébulo distal,
cMm

- Tan largo como
alto.

- Su alcance es
menor a longitud
media del I6bulo

proximal.

Proceso mesial

- Borde distal
proyectado
cefdlicamente.

- Reducido con los
margenes
redondeados.

Lébulo interno,
PM

- En vista cefélica,
grande, robusto,
redondeado.

- En vista distal,
grande, triangular,
con el apice agudo.
-Tan grande como el
proceso mesial.

- Bordes
proyectados
distalmente.

Ayotzintepec

- Tan largo como
alto.
- Margen cefélico
circular.
- Separado del
I6bulo distal por
una incisién tan
larga como el I6bulo
distal.

- Su longitud es un
tercio de la longitud
del I6bulo proximal.
- ligeramente
proyectada
lateralmente.

- Tan largo como
alto.

- Su alcance es
menor a longitud
media del I6bulo

proximal.

- Borde distal
proyectado
distalmente.
- Reducido con los
margenes
redondeados.

- En vista cefalica,
grande, robusto,
redondeado.
-Tan grande como el
proceso mesial.
- En vista distal,
grande, esbelto,
triangular, con el
dpice semiagudo.
- Bordes
proyectados
distalmente.

Nueva Era

- Una y media veces
mas alto que largo.
- Margen cefalico
circular.

- Separado del
I6bulo distal por
una incisién en
forma de V, tan
larga como el I6bulo
distal.

- Su longitud es un
tercio de la longitud
del I6bulo proximal.
- ligeramente
proyectada
lateralmente.

- Tan largo como
alto.

- Su alcance es
menor a longitud
media del [6bulo

proximal.

- Borde distal
proyectado
distalmente.

- Reducido con los
margenes
redondeados o
irregulares.

- En vista cefalica,
grande, robusto,
redondeado.

- Ligeramente mas
pequeiio que el
proceso mesial.
- En vista distal,
agudo, elongado,
triangular, con el
dpice agudo.

- Bordes
proyectados
distalmente.

El Naranjal

- Tan largo como
alto.
- Margen cefélico
circular.
- Separado del
I6bulo distal por
una incisién en
forma deV, tan
larga como el I6bulo
distal.

- Su longitud es un
cuartode la
longitud del I6bulo
proximal.

- ligeramente
proyectada
lateralmente.

- Tan largo como
alto.

- Su alcance es
menor a longitud
media del I6bulo

proximal.

- Borde distal
proyectado
distalmente.

- Reducido con los
margenes
redondeados; salvo
el lateral, es recto.

- En vista cefalica,
grande, robusto,
redondeado.

- Mds pequefio que
el proceso mesial.
- En vista distal,
agudo, elongado,
triangular, con el
dpice agudo torcido
en direccién
cefélica.

- Bordes
proyectados
distalmente.
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Tehuana lamellifrons (Rathbun, 1893)
(Figuras 24 y 25)

Pseudothelphusa lamellifrons Rathbun, 1893: 654, figs. 2-5; 1898: 534, 537. Young, 1900: 221. Rathbun,
1905: 304. Coiffman, 1939: 108.

Pseudothelphusa (Pseudothelphusa) lamellifrons Pretzmann, 1965: 4.

Pseudothelphusa (Tehuana) lamellifrons lamellifrons Pretzmann, 1971: 22.

Pseudothelphusa (Tehuana) lamellifrons Rodriguez y Smalley, 1972: 78, fig. 10.

Pseudothelphusa (Tehuana) lamellifrons Pretzmann, 1972: 107, figs. 612-614, 662-664.

Tehuana lamellifrons Rodriguez, 1982: 129, fig. 84. Villalobos, 1982: 220. Villalobos el al., 1993: 284.
Alvarez y Villalobos, 1997: 416. Villalobos y Alvarez, 2003: 228. Villalobos-Hiriart, 2005: 330. Villalobos y
Alvarez, 2008: 282. Villalobos y Alvarez, 2010. 474.

Descripcidn.- Superficie dorsal del caparazon lisa, plana y cubierta con puntuaciones finas. Region
gastrica poco hinchada, se continuda hacia la porcién frontal en forma casi horizontal hasta alcanzar
el borde superior de la frente, donde se curva bruscamente hacia abajo para formar una frente
vertical. En vista dorsal, borde frontal superior bilobulado con ambas mitades rectas. En vista
frontal, borde superior ligeramente inclinado hacia la linea media, poco proyectado y apenas
marcado por tubérculos redondeados de tamaiio irregular; esta dividido por una muesca media
somera en forma de V. Borde frontal inferior perceptible en vista dorsal, mas proyectado que el
borde superior, formado por granulos planos que estan fusionados entre si; en vista ventral es
ondulado, presentando una concavidad media evidente y una convexidad somera al nivel de las
fosas antenulares. Lébulos postfrontales sin depresién anterior. Surco medio angosto y poco
profundo entre las dos mitades del borde frontal superior; mds somero y ancho posteriormente,
terminando un poco mas alla de los Iébulos postfrontales. Porcidn entre el borde frontal superior y
los l6bulos postfrontales plana. Surcos cervicales amplios, arqueados en la mitad proximal, rectos
en la distal, profundos, alcanzando el margen anterolateral y formando una muesca este ultimo.
Regiones gastrica y cardiaca un poco elevadas; branquial la mas hinchada, intestinal plana. Margen
anterolateral iniciando en la muesca de la base del diente orbital externo y alcanzando hasta la
region postbranquial, resaltado en vista lateral y ornamentado a partir del surco cervical con 27
granulos bajos y planos, que se hacen mds evidentes posteriormente. Espacio entre el angulo
orbital externo y el surco cervical con 6 granulos poco perceptibles y en un plano mas bajo que el
resto del margen anterolateral. Margen posterior recto.

Orbitas con el angulo externo suavemente granulado, pero con una muesca bien marcada en la
base; dngulo interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta. Antenas
con el artejo basal separado de la frente por un hueco estrecho. En vista frontal anténulas y fosas
antenulares visibles, con los bordes que las definen, ensanchados en la porcién media por la
ondulacion de la porcidn frontal; septo interantenular casi cubierto por el borde frontal inferior.
Opérculo de la glandula antenal como una placa plana y de forma ovoidal, con una ligera
constriccién y con un mechdn de cerdas en el tercio externo. Epistoma y porciones que rodean la
cavidad bucal con cerdas cortas; porcidon pterigostomiana adyacente a la cavidad bucal con
granulos bajos; diente epistomal de forma triangular, dirigido hacia el frente, al nivel del septo
interantenular y de los palpos de los terceros maxilipedos cuando estos se encuentran cubriendo
la cavidad bucal. Apertura de los canales eferentes subréctangular o alargada oblicuamente, mas
larga que ancha, la relacién anchura/longitud es de 0.68 (n= 1). Terceros maxilipedos con el isquio
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de forma trapezoidal, ligeramente mas largo que ancho; mero con el margen anterior redondeado
y con una muesca moderadamente marcada en la base de la articulaciéon con el palpo. Relaciéon
longitud del exdpodo/longitud del isquio del tercer maxilipedo es de 0.70 (n=1).

Quelipedos desiguales en ambos sexos, pero evidente en el macho. Quela mayor derecha, dedos
punteados, con algunas granulaciones obscuras, armados con dientes redondeados desgastados y
dejando un hueco estrecho entre los bordes cortantes. Palma con la superficie externa lisa y el
margen inferior convexo. Dedo mdvil moderadamente esbelto, ampliamente curvado y
ornamentado en el dorso con hileras longitudinales de pequefios granulos negros.

Primer par de gondpodos del macho esbeltos, cilindricos en la mitad proximal y comprimidos en la
distal. En vista caudal, con el tercio distal recto; superficie caudal terminada distalmente en una
concavidad amplia y somera que da la apariencia de estar orientada mesialmente. Proyeccion
caudo-marginal con la cresta distal ligeramente mas baja que la cresta de la superficie lateral.
Lobulo meso-distal corto, ligeramente cénico con la base ancha y con el dpice semiredondeado.
Proceso mesial visible con los bordes irregulares. En vista mesial, tercio distal del gonépodo recto.
Lébulo meso-distal comprimido caudocefédlicamente con el dpice redondeado ligeramente dirigido
cefdlicamente. Proyeccién caudo-marginal bilobulada; I6bulos divididos por una incisién tan larga
como el lébulo distal. Lébulo distal digitiforme con el extremo cefdlico terminado en forma
subaguda; se sobrepone a la porcidn superior del I6bulo proximal, el borde que esta sobrepuesto
al 16bulo proximal es recto, su dpice casi alcanza el borde cefalico del I6bulo proximal; tan largo
como alto. Lobulo proximal grande, dirigido cefaloproximalmente, reniforme, su altura es 1.5
veces su longitud, los bordes superior e inferior son circulares. El I6bulo proximal tiene dos veces
la longitud del proximal asi como tres veces su altura. Proceso mesial con la porcién distal
parcialmente visible, por encima del I6bulo distal de la proyeccién caudo-marginal. En vista
cefalica, I16bulo distal de la proyeccion caudo-marginal recto con el dpice ligeramente orientado
mesialmente. Lobulo proximal inclinado hacia el eje medio del cuerpo principal del gonépodo, con
el borde externo fuerte, el distal esta dirigido mesialmente y el proximal esta dirigido en direccién
del eje principal del apéndice, dandole una forma ondulada a la superficie mesial. Carena de la
superficie interna del I6bulo proximal proyectada lateralmente; el borde externo bien marcado y
circular. Lébulo meso-distal cénico, corto, con el dpice redondeado y la base es ancha. Proceso
mesial reducido, digitiforme y dirigido disto-lateralmente, sin espinas o dientes en su borde
lateral; el l6bulo interno con forma subtriangular, cierra cefdlicamente la cavidad del apice y
qgueda en contacto con la superficie interna del I8bulo distal de la proyecciéon caudo-marginal.
Cresta distal de la proyeccion caudo-marginal esta ornamentada con granulos pequefios y gruesos,
su altura es menor a la de la cresta de la superficie lateral. En vista lateral, tercio distal del
gondpodo suavemente inclinado en direccidon cefalica; cresta distal de la superficie lateral
ligeramente curvada y casi al mismo nivel que la cresta distal de la proyeccidon caudo-marginal.
Proceso mesial digitiforme con los bordes externos proyectados cefdlicamente, haciendo que
tome una forma cdéncava, lébulo interno apenas visible. Lébulos de la proyeccion caudo-marginal
completamente visibles; l6bulo distal con los bordes redondeados. Lébulo proximal reniforme;
carena de la superficie interna como un borde alto, proyectado lateralmente de forma
semicircular y limitado por la base de del I6bulo proximal. En vista distal cavidad tiene forma de U
y con la apertura del canal espermatico en posiciéon caudal. Campo de espinas amplio, armado con
cerdas con poro terminal, las cuales no forman una franja, sino que se encuentran dispuestas en
toda el area entre las crestas central y lateral; algunas cerdas sobrepasan la cresta lateral. La
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cresta lateral esta ornamentada con cerdas gruesas en su tercio caudal. Proceso mesial reducido
con el borde superior proyectado distalmente, I6bulo interno de forma triangular, el dpice toca la
superficie interna del I6bulo distal de la proyeccidn caudo-marginal cerrando la cavidad del apice.
Lébulo distal de la proyeccién caudo-marginal con el dpice ligeramente curvado mesialmente, su
alcance es el mismo que el del I16bulo proximal. Lébulo proximal cdncavo, la carena de la superficie
interna imperceptible. Pared interna de las superficies caudal y lateral con espinulas agudas.
Lébulo meso-distal triangular, corto con el dpice subagudamente redondeado.

Distribucion.- Vertiente del Pacifico del istmo de Tehuantepec, en las cuencas de los rios
Tehuantepec y Zanatepec, al suroeste del estado de Oaxaca (Fig. 26).

Localidad tipo.- Rio Tehuantepec (90 msnm), Tehuantepec, Municipio de Santo Domingo
Tehuantepec (16° 19' N, 95° 14' W), Oax., México.

Disposicion de los Tipos.- Sintipo depositado en la Coleccion de Crustdceos del Museo de Historia
Natural de Estados Unidos, Instituto Smithsoniano (USNM 3289).

Material examinado.- 1 & LC 79.3 mm, AC 50.5 mm; Rio Zanatepec (80 msnm), Municipio de Santo
Domingo Zanatepec (16° 37' N, 94° 16' W); sin fecha de recolecta; recol. V. H. Reinoso; CNCR
11920. 1 & LC 79.3 mm, AC 50.5 mm; Arroyo Naranjo (160 msnm), Cerro del Naranjo, cerca del
pueblo de Nizanda en la Sierra Mixe, Municipio de Cd. Ixtepec (16° 41' 24" N, 95° 22' 53" W), Istmo
de Tehuantepec, Oax.; Septiembre de 1997; recols. D. Barreto y V. H. Reinoso; CNCR 16875.1 & LC
31.2 mm; AC 48.2 mm; Arroyo Naranjo, Cerro del Naranjo, cerca de pueblo de Nizanda en la Sierra
Mixe (16° 41' 24" N, 95° 22' 53" W), Municipio de Cd. Ixtepec, istmo de Tehuantepec, Oax.; 15 de
Septiembre de 1997; recol. V. H. Reinoso; CNCR 16875.

Otras localidades registradas en el USNM y la CNCR:

OAXACA

Rio Tehuantepec (90 msnm), Tehuantepec, Municipio de Santo Domingo Tehuantepec (16° 19' N,
95° 14' W) (USNM 3289 Sintipo). Santo Domingo (100 msnm), Municipio de San Pedro Teutila (18°
02' N, 96° 32' W) (USNM 19352). Arroyo Naranjo, Cerro del Naranjo, cerca de pueblo de Nizanda
en la Sierra Mixe (16°41'24" N, 95°22'53" W), Municipio de Cd. Ixtepec, istmo de Tehuantepec,
Oax.; 24 de Marzo de 2017; recols. J.L. Villalobos, I.A. Toledano y E.G. Moreno; CNCR 33939.

Observaciones.- Ver en T. jacatepecensis. Existen poblaciones provenientes de areas cercanas a la
Sierra Mixe que presentan variaciones en las formas de los elementos apicales, los cuales deben
ser mejor analizados para discernir si se trata de simples variaciones morfolégicas o especies
diferentes.
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Figura 24. Primer gondpodo del macho de Tehuana lamellifrons; topotipo, Arroyo Naranjo (ejemplar CNCR
16875). A) Vista cefélica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de
Villalobos-Hiriart, 2005).
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Figura 25. Primer gondpodo del macho de Tehuana lamellifrons fma. Nizanda (ejemplar CNCR 33939). A)
Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 26. Mapa de la distribucién actualizada de la especie Tehuana lamellifrons.

Tehuana lamothei Alvarez y Villalobos, 1994
(Figuras 27 y 28)

Tehuana lamothei Alvarez y Villalobos, 1994: 732, figs. 2-4b; Alvarez y Villalobos, 1995: 93. Villalobos y
Alvarez, 2003: 228. Villalobos-Hiriart, 2005:331. Villalobos y Alvarez, 2008: 282. 2008a: 289. Villalobos y
Alvarez, 2010: 474. Ojeda-Escoto, 2017: 44.

Descripcion.-Superficie dorsal del caparazdon ligeramente convexa, desnuda, cubierta con
puntuaciones diminutas. Regidn gastrica hinchada, se continta hacia la porcién frontal curvandose
suavemente hacia abajo hasta alcanzar el borde superior de la frente, donde se curva
bruscamente hacia abajo para formar una frente vertical. En vista frontal, borde frontal superior
estd inclinado hacia la linea media, prominente, formado por pequeios tubérculos redondeados,
dividido por una muesca media en forma de V y desapareciendo lateralmente detras de la orbita;
en vista dorsal es bilobulado. Borde frontal inferior continuo, sinuoso, mas esbelto que el borde
superior. Lobulos postfrontales altos y evidentes, limitados anteriormente por depresiones
someras; porcion frontal entre el borde superior y los Iébulos postfrontales, deprimida. Surco
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medio angosto entre los ldbulos postfrontales; en vista dorsal, profundo y ensanchandose
anteriormente para formar en la frente una escotadura en forma de "V". Surcos cervicales
profundos, fuertemente curvados, terminando antes del margen anterolateral. Regién cardiaca
discernible; branquial elevada. Margen anterolateral esbelto y resaltado en vista lateral, con 21 -
23 pequeiios denticulos entre el surco cervical y la regién epibranquial. Espacio entre el angulo
orbital externo y el surco cervical con 6 granulos. Margen posterior ligeramente céncavo.

Orbitas con el angulo externo suavemente granulado, con una muesca bien marcada en la base;
angulo interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta. Antenas con el
artejo basal separado de la frente por un hueco estrecho. En vista frontal anténulas y fosas
antenulares visibles, con los bordes que las definen, ensanchados en la porcién media por la
ondulacion de la porcién frontal; septo interantenular cubierto parcialmente por el borde frontal
inferior. Opérculo de la gldndula antenal como una placa plana y de forma ovoidal, con una ligera
constriccién y con un mechdn de cerdas en el tercio externo. Epistoma y porciones que rodean la
cavidad bucal con cerdas cortas; porcién pterigostomiana adyacente a la cavidad bucal granulada;
diente epistomal de forma triangular, dirigido hacia el frente, al nivel del septo interantenular y de
los palpos de los terceros maxilipedos cuando estos se encuentran cubriendo la cavidad bucal.
Apertura de los canales eferentes cuadrangular, la relaciéon anchura/longitud es de 0.80 (intervalo
0.75-0.83, n= 4). Terceros maxilipedos con el isquio de forma trapezoidal, ligeramente mas largo
gue ancho; mero con el margen anterior redondeado y con una muesca bien marcada en la base
de la articulacion con el palpo. Proporcién longitud del exépodo/longitud del isquio del tercer
maxilipedo 0.77 (intervalos 0.74-0.81, n=4).

Quela mayor derecha, palma con la superficie interna globosa, dedos punteados con algunas
granulaciones obscuras, armados con dientes triangulares, sin dejar un hueco entre los bordes
cortantes y curvados hacia adentro distalmente. Propodio del quinto par de patas ambulatorias
con una costilla con espinas en el margen ventral.

Primer par de gonépodos del macho, esbeltos, cilindricos en la mitad proximal y comprimidos en
la distal. En vista caudal, con el tercio distal inclinado mesialmente; superficie caudal terminada
distalmente en una concavidad amplia y somera. Cresta apical de la superficie lateral mas alta que
la de la proyeccidén caudo-marginal y ornamentada con cerdas cortas. Lébulo meso-distal apenas
perceptible, tiene apariencia de un tubérculo triangular. Proceso mesial laminar, semicircular, con
la superficie caudal lisa; borde superior redondeado y un poco mas elevado que la cavidad del
apice; espina del margen lateral en posicion media, triangular, aguda y suavemente dirigida hacia
abajo.

En vista mesial, tercio distal del gonépodo recto; cavidad del apice dirigida distalmente. Lébulo
meso-distal pequeno y comprimido caudocefadlicamente. Proyeccién caudo-marginal esta dirigida
cefdlicamente, formando un angulo aproximado casi de 90° con respecto al eje longitudinal del
apéndice; cresta distal suavemente curvada en toda su longitud; la proyeccidn es bilobulada,
I6bulos separados por una muesca en forma de V estrecha, es tan larga como el propio Iébulo
distal. Lébulo distal en forma de diente redondeado, dos veces mas alto que largo, su borde
cefdlico es redondo, proyectado cefdlicamente, se extiende sobre el tercio basal del Iébulo
proximal. Lébulo proximal ovalado, ligeramente mas largo que alto, proyectado cefalicamente. En
relacidn con el I6bulo distal, su longitud es seis veces la del I6bulo distal y su altura es 1.5 veces la
del distal. En vista cefdlica, |6bulo distal de la proyeccién caudo-marginal con el apice dirigido
cefalicamente. Borde inferior del I6bulo proximal ligeramente orientado mesialmente, superficie
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mesial ligeramente céncava, el borde cefélico estd proyectado meso-cefdlicamente; borde distal
de la carena de la superficie interna de forma semicircular. Lébulo meso-distal apenas perceptible
en forma de tubérculo con el apice redondeado. Proceso mesial bien desarrollado, laminar y
extendiéndose de manera adyacente al eje principal del apéndice en posicion cefalocaudal; borde
superior semicircular, mas alto que las crestas distales lateral y de la proyeccidon caudo-marginal;
diente del borde lateral poco perceptible, en forma cdnica y dirigido caudalmente; Iébulo interno
no perceptible, borde mesial cierra la cavidad del dpice y queda en contacto con la superficie
interna del I6bulo distal de la proyeccidn caudo-marginal; el mismo borde que forma el angulo
interno, se continda hacia la cavidad del apice para formar la cresta central que delimita el campo
de espinas y queda en un nivel mas bajo que las crestas de la superficie lateral y de la proyeccion
caudo-marginal. En vista lateral, tercio distal del gondpodo recto; cavidad del apice dirigida
distalmente. Espina del borde lateral del proceso mesial, triangular y aguda con el apice
suavemente dirigido proximalmente. Borde superior del I6bulo distal de la proyeccién caudo-
marginal, recto, con el borde cefdlico redondeado. Lébulo proximal en forma semirectangular,
borde cefdlico redondeado; carena de la superficie interna con el borde distal semicircular y borde
proximal no perceptible, su extension alcanza la mitad de la longitud del I6bulo. Cresta distal de la
superficie lateral semicircular. En vista distal, prominencia meso-distal incipiente con el apice
redondeado; cavidad del apice en forma de U y presenta la apertura del canal espermatico en
posicién caudal; campo de espinas estrecho, pegado a la cresta lateral y armado con cerdas con
poro terminal dispuestas en una franja caudo-cefdlica, varias de ellas casi alcanzan la cresta
lateral. Superficie mesial del I16bulo distal de la proyeccidon caudo-marginal, cdncava, con el apice
dirigido cefalicamente. Lébulo proximal con el borde proximal orientado mesialmente; carena de
la superficie interna proyectada lateralmente, sus bordes son imperceptibles. Cresta distal de la
proyeccion caudo-marginal, recta. Borde distal del proceso mesial ampliamente curvado, apice de
la espina del cordel latero-caudalmente. Lébulo interno, apenas perceptible, redondeado.

Distribucion.- Restringida a una pequefia seccion del noroeste de Chiapas (Fig. 29).

Localidad tipo.- Arroyo La Piedra (300 msnm), 1 km de Ixtacomitan, Municipio de Ixtacomitan (17°
24' N, 93° 06' W), Chis., México.

Disposicion de los tipos.- Holotipo y paratipos depositados en la Coleccidon de Crustaceos del
Instituto de Biologia, Universidad Nacional Auténoma de México (CNCR 5604 Holotipo, CNCR 8812
paratipo).

Material examinado.- 1 & LC 18.2 mm, AC 27.5 mm; Arroyo La Piedra (300 msnm), 1 km de
Ixtacomitan, Municipio de Ixtacomitan (17° 24' N, 93° 06' W), Chis.; recol. J. L. Villalobos, J. C.
Nates, A. Cantu, D. Valle; CNCR 5604. 2 3 LC 21 .0y 24.0 mm, AC32.0y 37.2 mm; 1 @ LC 32.2 mm,
AC 49.3 mm; Arroyo cerca de Tapilula (780 msnm), Municipio de Tapilula (17°15' N, 93°01' W); 20
de Abril de 1981; recol. R. Lamothe; CNCR 8812.

Observaciones.- Ver en T. chontalpaensis.
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Figura 27. Primer gondpodo del macho de Tehuana lamothei; holotipo, Arroyo la Piedra (ejemplar CNCR
5604). A) Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de Villalobos-
Hiriart, 2005).
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Figura 28. Primer gondpodo del macho de Tehuana lamothei fma. Tapilula (ejemplar CNCR 8812). A) Vista
cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 29. Mapa de la distribucién actualizada de la especie Tehuana lamothei.

Tehuana poglayenorum (Pretzmann, 1980)
(Figuras 31-38)

Pseudothelphusa (Tehuana) lamellifrons poglayenorum Pretzmann, 1980: 660. Rodriguez, 1982: 210.
Tehuana poglayenorum Villalobos et al., 1993: 284; Alvarez y Villalobos, 1997: 416. Villalobos y Alvarez,
2003: 228. Villalobos-Hiriart, 2005:332. Villalobos y Alvarez, 2008: 283. Villalobos y Alvarez, 2010: 474.
Ojeda-Escoto, 2017: 44.

Descripcidn.- Superficie dorsal del caparazén plana y cubierta con puntuaciones finas; porciones
central (excepto la region gastrica) y posterolateral ornamentadas con cerdas cortas de color
negro, dispuestas en un gran parche moderadamente denso. Regidn gdstrica poco hinchada, se
continla hacia la porcién frontal en forma casi horizontal hasta alcanzar el borde superior de la
frente, donde se curva bruscamente hacia abajo para formar una frente vertical. En vista dorsal,
borde frontal superior bilobulado con ambas mitades rectas. En vista frontal, borde superior
ligeramente inclinado hacia la linea media, poco proyectado, moderadamente marcado por
tubérculos redondeados de tamafio irregular y dividido por una muesca media somera en forma
de V. Borde frontal inferior parcialmente perceptible en vista dorsal, un poco mas proyectado que
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el borde superior, formado por granulos planos fusionados entre si; en vista ventral resaltado y
ondulado, presentando una concavidad media ligera y una convexidad somera al nivel de las fosas
antenulares. Lébulos postfrontales moderados, sin depresidon anterior. Surco medio angosto y
poco profundo entre las dos mitades del borde frontal superior; mds somero y ancho
posteriormente, terminando un poco mas alla de los I6bulos postfrontales. Porcion entre el borde
frontal superior y los I6bulos postfrontales plana. Surcos cervicales amplios, arqueados, profundos,
desvaneciéndose casi en el margen anterolateral y sin formar una muesca este ultimo. Regiones
gastrica, branquial y cardiaca un poco elevadas; intestinal plana. Margen anterolateral iniciando en
la muesca de la base del diente orbital externo y alcanzando hasta la porcién media de la regién
branquial, poco resaltado en vista lateral y ornamentado a partir del surco cervical con 12 a 17
granulos bajos y planos, que se desvanecen posteriormente. Espacio entre el angulo orbital
externo y el surco cervical con 6 granulos poco perceptibles. Margen posterior céncavo.

Orbitas con el angulo externo suavemente granulado pero con una muesca bien marcada en la
base; dangulo interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta. Antenas
con el artejo basal separado de la frente por un hueco estrecho. En vista frontal anténulas y fosas
antenulares visibles, con los bordes que las definen, ensanchados en la porcién media por la
ondulacién de la porcidn frontal; septo interantenular casi cubierto por el borde frontal inferior.
Opérculo de la glandula antenal como una placa plana y de forma ovoidal, con una ligera
constriccién y con un mechén de cerdas en el tercio externo. Epistoma y porciones que rodean la
cavidad bucal con cerdas cortas; porcidon pterigostomiana adyacente a la cavidad bucal con
granulos bajos; diente epistomal de forma triangular, dirigido hacia el frente al nivel del septo
interantenular y de los palpos de los terceros maxilipedos, cuando estos se encuentran cubriendo
la cavidad bucal. Apertura de los canales eferentes semicuadrada o alargada oblicuamente, un
poco mas larga que ancha, la relacion anchura/longitud es de 0.77 (intervalo 0.6-1.0; n= 4).
Terceros maxilipedos con el isquio de forma trapezoidal, ligeramente mas largo que ancho; mero
con el margen anterior redondeado y con una muesca moderadamente marcada en la base de la
articulacion con el palpo. Relacidn longitud del exdpodo/longitud del isquio del tercer maxilipedo
es de 0.67 (intervalo 0.64-0.78; n=4).

Quelipedos desiguales en ambos sexos pero evidente en los machos. Quela mayor derecha, dedos
punteados, con algunas granulaciones obscuras, armados con dientes redondeados desgastados,
existe un hueco entre los bordes cortantes. Palma con la superficie externa lisa y el margen
inferior convexo. Dedo mdvil moderadamente esbelto, ampliamente curvado y ornamentado en el
dorso con hileras longitudinales de pequefios granulos negros.

Primer par de gonépodos del macho, esbeltos, cilindricos en la mitad proximal y comprimidos en
la distal. En vista caudal, con el tercio distal recto; superficie caudal terminada distalmente en una
concavidad moderadamente amplia y bien marcada, con los bordes proyectados distalmente.
Proyeccidn caudo-marginal con la cresta distal ligeramente mds alta que la cresta de la superficie
lateral. Lobulo meso-distal corto, cilindrico, robusto, con el 4pice redondeado; el apice esta
dirigido mesodistalmente, forma un angulo aproximado de 75° con el eje principal del gonépodo.
Proceso mesial con una cicatriz circular en la porciéon proximal de la superficie caudal; diente del
margen lateral pequefio triangular con apice agudo; borde superior redondeado, continudandose
lateralmente hasta el diente lateral, el cual queda insertado en la base de la cresta y su dapice
qgueda al nivel del borde; borde inferior ligeramente convexo. En vista mesial, el tercio distal del
gondpodo esta inclinado cefalicamente. Lobulo meso-distal comprimido caudo-cefadlicamente,
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cilindrico con el apice redondo. Proyeccién caudo-marginal bilobulada; orientada
cefaloproximalmente, formando un dngulo aproximado de 45° con respecto al eje longitudinal del
apéndice. Cresta distal recta en los 2/3 cefalicos y curvada en el tercio caudal. Lébulos separados
por una incisién lineal que es tan larga como el I6bulo distal. Este ultimo, digitiforme, es dos veces
mas largo que alto; el borde distal del apice es semicircular mientras que el proximal es recto,
ademas esta dirigido proximalmente. Lébulo proximal pequefio, dirigido cefaloproximalmente,
subcuadrangular, ligeramente mds alto que largo; con la superficie ondulada y el margen inferior
puede ser recto. Longitud del I6bulo distal mayor a la del proximal, éste ultimo es 1.5 veces mas
alto que el distal. En vista cefdlica, I6bulo distal de la proyeccidon caudo-marginal ligeramente
curvado en direccién mesial; cresta distal de la proyeccidn ornamentada con pequeinos dientes
apenas perceptibles pero que le dan la apariencia de estar aserrado. Borde proximal del I6bulo
proximal orientado mesialmente, otorgandole una inclinacién hacia el eje medio del cuerpo
principal del gondépodo, casi en posicidon transversal. Carena de la superficie interna del Iébulo
proximal no visible. Lobulo meso-distal robusto, corto y el dpice redondeado. Proceso mesial
moderadamente desarrollado y laminar, extendiéndose en posicidn transversal al eje principal del
gonoépodo; borde distal semicircular; borde lateral con un diente pequeno, cénico y subagudo;
muesca que separa al diente del borde distal, triangular. Lébulo interno pequefio de forma
triangular con la punta semiredondeada; ésta cierra la cavidad del dpice y queda en contacto con
la superficie interna del lI6bulo proximal de la proyeccidon caudo-marginal. Cresta distal lateral
ornamentada con cerdas espinosas. El mismo borde que forma el angulo interno, se continua
hacia la cavidad del dpice para formar la cresta central que delimita el campo de espinas. En vista
lateral, tercio distal del gondpodo inclinado en direccién cefalica; cresta distal de la superficie
lateral suavemente curvada y casi al mismo nivel que la cresta distal de la proyeccidn caudo-
marginal. Borde distal del |6bulo distal de la proyeccion caudo-marginal, redondeado. Borde
cefélico del I6bulo proximal de la proyeccién caudo-marginal circular, carena de la superficie
interna semicircular, con los bordes proyectados lateralmente. Proceso mesial laminar, con el
diente lateral triangular, dirigido lateralmente y el dpice agudo; porcidon basal con una cicatriz
circular. Borde distal con un doblez en direccion caudal. En vista distal, cavidad tiene forma de U,
haciéndose mas estrecha cefdlicamente y con la apertura del canal espermatico en posicién
caudal. Campo de espinas estrecho, armado con cerdas con poro terminal, las cuales no forman
una franja sino que se encuentran dispuestas en toda el drea entre las crestas lateral y central;
superficie interna de las crestas caudal y lateral con algunas cerdas espinosas dirigidas
cefdlicamente. Lébulo meso-distal cénico, robusto con el dpice grueso asi como redondeado.
Mitad cefdlica de la cresta distal ornamentada con granulos agudos dandole una apariencia
semiaserrada. Proyeccion caudo-marginal con el Idbulo distal, suavemente orientado
mesialmente, un poco mas largo que el I6bulo proximal. Lobulo proximal apenas visible, carena de

la superficie interna oculta por el I6bulo interno de proceso mesial. Proceso mesial con un doblez
en direccidén caudal en la porcidn distal; espina del borde lateral, triangular con el apice agudo;
I6bulo interno pequefio y somero en forma triangular con el dpice semiredondeado, borde distal
proyectado distalmente. Cresta distal de la superficie lateral ornamentada con cerdas.

Distribucion- T. poglayenorum se encuentra ampliamente distribuida en los rios y lagos de la parte
central de la Sierra de Los Tuxtlas, Veracruz (Fig. 30).

55



Localidad tipo.- Rio Basura (18° 32' N, 95° 03' W), entre Sontecomapan vy el rio La Palma en Los
Tuxtlas, Mpio. de San Andrés Tuxtla , Veracruz, México.

Disposicion de los tipos.- Holotipo y paratipos depositados en el Museo de Historia Natural de
Viena (Holotipo NHMW 4066 y Paratipos NHMW 4067).

Material examinado.- 4 & LC 11.4-26 .0 mm, AC 17.0-41.2 mm; Rio Basura (18° 32' N, 95° 03' W),
entre Sontecomapan y el rio La Palma en Los Tuxtlas, Mpio. de San Andrés Tuxtla, Ver., México; 19
de Julio de 1998; recols. R. Robles y C. Graham; CNCR 17422.

Otras localidades registradas en la CNCR:

VERACRUZ

Rio Tapalapa (300 msnm), Santiago Tuxtla, Municipio de Santiago Tuxtla (18° 32'N, 95° 18' W);
CNCR 336, 338, 386; USNM 102217. Nacimiento de Otopan (300 msnm), San Andrés Tuxtla,
Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 26' N, 95° 12' W); CNCR 337. La Ladrillera (300 msnm), San
Andrés Tuxtla, Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 27' N, 95° 13' W); CNCR 2138. Laguna
Escondida (200 msnm), Estacidn de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Municipio de San Andrés Tuxtla
(182 35' N, 95° 05' W); CNCR 4473, 4709, 4710, 4746, 5303, 10220, 12908, 12909, 12964, 13138.
Arroyo de las Cabaias (100 msnm), Playa Escondida, Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 35' N,
95° 03' W); CNCR 5782, 5788, 5790, 8821. Camino a la Laguna Escondida, Estacion de Biologia
Tropical Los Tuxtlas, Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 35' N, 95° 04' W); CNCR 10222, 12967,
33927. Arroyo del Ejido Lazaro Cardenas (50 msnm), Municipio de San Andrés Tuxtla (18°34' N,
95°06' W); CNCR 12302. Arroyo Cuetzalapan (360 msnm), Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 24'
N, 95° 00' W); CNCR 12555. Rio Bastonal, Tres Caminos, Sierra de Santa Marta, (800 msnm),
Municipio de Soteapan (18° 23' N, 94° 56' W); CNCR 12556. Arroyo Claro (920 msnm), Sierra de
Santa Marta, Municipio de Soteapan (18°24' N, 95°0' W); CNCR 12892. Rio La Palma (50 msnm),
Municipio de San Andrés Tuxtla (18°33' N, 95° 03' W); CNCR 12896, 12902. Rio cerca de Balzapote
(40 msnm), Municipio de San Andrés Tuxtla (18°36' N, 95°04' W); CNCR 12906. Rio Maquinas (60
msnm), Municipio de San Andrés Tuxtla (18°37' N, 95°05' W); CNCR 12961,12963. Laguna Zacatal
(200 msnm), Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Municipio de San Andrés Tuxtla (18°35' N,
95°06' W); CNCR 13188, 13192. Rio Basura (30 msnm), Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 32' N,
95° 3' W); CNCR 13140, 13185, 13187, 33931. Laguna Majahual (18° 39' 11.5" N, 95° 18' 16.6"),
Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 39' 10.02" N, 95° 15' 21.72"); CNCR 25506, 33929. Arroyo
Nueva Victoria (18° 39' 10.4" N, 95° 15' 25.5"), Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 39' 10.02" N,
95° 15' 23.07"); CNCR 25501,25511, 25665, 33930. Rio Col (18° 38' 29.3" N, 95° 09' 00.4"),
Municipio de San Andrés Tuxtla (18° 38' 29.3" 95°07.8"); CNCR 33928. Rio en Dos Amates (350
msnm), Municipio de Catemaco (18°29' N, 95°03' W); CNCR 13163, 13168, 33933. Especie cercana
a P. poglayenorum Rio Simapa (300 msnm), Santiago Tuxtla, Municipio de Santiago Tuxtla (18°27'
N, 95°21' W); CNCR 13346.

Observaciones.- La especie Tehuana poglayenorum presenta una amplia distribucién en la regién

de Los Tuxtlas. A través de las diferentes localidades en donde ha sido registrada, se pueden
observar variaciones en la forma y el tamafio de los diferentes elementos apicales del primer
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gondpodo de los machos. Es posible que estas variaciones representen en realidad la existencia de
un complejo de formas que geograficamente han quedado separadas y aisladas, por la compleja
topografia que se presenta en esta zona. A pesar de que se hizo el esfuerzo para obtener la mayor
informacidon de las diferentes localidades donde se tienen registros de la presencia de T.
poglayenorum, aun no se tienen evidencias morfoldgicas contundentes, que indiquen que los
cambios en el tamafio y forma de los procesos apicales, son producto de procesos de especiacion
incipientes o simple variabilidad del apéndice reproductivo. Los resultados del andlisis genético
realizado en la presente tesis, se discutiran en el segundo capitulo.

En la tabla 2 se resumen la diferencias morfoldgicas en los apéndices de los machos, observados a
través de las diferentes poblaciones revisadas en este estudio de T. poglayenorum.
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Figura 30. Mapa de la distribucién actualizada de la especie Tehuana poglayenorum.
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Figura 31. Primer gondépodo del macho de Tehuana poglayenorum; topotipo, Rio Basura (ejemplar CNCR
17422). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de
Villalobos-Hiriart, 2005).
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Figura 32. Primer gondpodo del macho de Tehuana poglayenorum; topotipo, Rio Basura (ejemplar CNCR
33931). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 33. Primer gondpodo del macho de Tehuana poglayenorum fma. Rio Col (ejemplar CNCR 33928). A)
Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 34. Primer gondpodo del macho de Tehuana poglayenorum fma. Laguna Majahual (ejemplar CNCR
33929). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 35. Primer gondpodo del macho de Tehuana poglayenorum fma. Nueva Victoria (ejemplar CNCR
33930). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 36. Primer gondpodo del macho de Tehuana poglayenorum fma. Dos Amates (ejemplar CNCR 33933).
A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 37. Primer gonépodo del macho de Tehuana poglayenorum fma. Cerro del Vigia (ejemplar CNCR
34487). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Figura 38. Primer gondpodo del macho de Tehuana poglayenorum fma. Vereda camino a Laguna Escondida
(ejemplar CNCR 33927). A) Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal.
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Tabla 2. Diferencias morfolégicas en las poblaciones afines a e T. poglayenorum; CM) Proyeccién Caudo-
Marginal; PM) Proceso Mesial.

Caracteres

Poblacion

Lébulo proximal, CM

Carenadela
superficie interna

del I6bulo proximal,
M

Lébulo distal, CM

Proceso mesial

Lébulo interno,
PM

- Tan largo como
ancho. - Su longitud es Dos veces mis - Presenta una espina - Triangular,
- Margen cefélico menor a la longitud triangular pequefia, en pequefio,
g4 L . p largo que alto. iy k
Ridé Basura semicircular. media del [6bulo Su alcance es posicion media de su robusto.
- Separado del I6bulo proximal. borde lateral. -Bordes
) L mayor al del X X
distal por una incisién | - Proyectada , . -Borde distal, irregular, proyectados
I6bulo proximal. . .
tan larga como el lateralmente. semicircular. distalmente.
I6bulo distal.
- Ligeramente mas
largo que alto. - Su longitud es - Dos veces mas - Presenta una espina - lobular,
- Borde cefédlico menor a la longitud largo que alto. triangular pequeiia, en pequefio, dpice
Cerro del semicircular. media del [6bulo - Su alcance es posicién media de su circular.
Vigia - Separado del I6bulo proximal. ligeramente borde lateral. -Bordes
distal por una incisién | - Sin proyeccién mayor al del -Borde distal, irregular, proyectados
tan larga como el aparente. I6bulo proximal. semirrecto. distalmente.
I6bulo distal.
- Tan largo como alto.
- Borde cefélico Su longitud es ieual | Mads de dos - Presenta una espina - Triangular,
subcircular, disyunto g. g. veces mas largo triangular pequefia, en esbelto,
) K a la longitud media o k o
en su mitad proximal. X . que alto. posicién media de su pequefio.
Dos Amates ; del I6bulo proximal.
- Separado del I6bulo Provectada - Su alcance es borde lateral. -Bordes
distal por una incisién IaterZImente mayor al del -Borde distal, irregular, proyectados
tan larga como el ’ Iébulo proximal. semicircular. distalmente.
I6bulo distal.
- Ligeramente mas Presenta una espina - Triangular,
largo que alto. - Tan largo como X P " robusto,
. triangular muy pequefia, o
- Borde cefélico alto. . ) pequefio.
Laguna . - Tan esbelta que no en posicion media de su
Maiahual circular. es perceptible - Su alcance es borde lateral -Bordes
ajahua - Separado del Iébulo P P ’ menor al del o ligeramente
. L , . -Borde distal, irregular,
distal por una incision I6bulo proximal. subcircular proyectados
en forma de V. ) distalmente.
. - Triangular
- Mas alto que largo. esbeltf !
- Borde cefélico - Su longitud es igual | - Tan largo como X L
. . . -Espina lateral alargado; apice
circular. a la longitud media alto. . .
Nueva , ) X imperceptible. agudo.
) . - Separado del I6bulo del I6bulo proximal. - Su alcance es i X
Victoria . L, . -, -Borde distal, irregular, -Bordes
distal por una incisién | - Sin proyeccion menor al del . .
. . subcircular. ligeramente
tan larga como el aparente. I6bulo proximal. S
I6bulo distal. proy
distalmente.
- Mas alto que largo. . :
q’ R € - Su longitud es - Triangular,
- Borde cefélico . - Tan largo como
. menor a la longitud . robusto,
subcircular. X . alto. -Espina lateral o
. . media del I6bulo . . pequefio.
Rio Col - Separado del I6bulo ) - Su alcance es imperceptible. ;
. L proximal. | . -Bordes sin
distal por una incision Provectada menor al del -Borde distal, irregular. roveccion
tan larga como el ¥ I6bulo proximal. p- 4
i X lateralmente. distal.
I6bulo distal.
- Tan largo como .
& - Su longitud es . . .
ancho. . - Mas de dos - Presenta una espina - Triangular,
- Margen cefalico RN A veces mas largo triangular muy pequefia robusto
Vereda a e media del I6bulo £ gu'al Muy pequena, >
subcircular. . que alto. en posicion media de su pequefio.
Laguna . proximal.
did - Separado del I6bulo Ligeramente - Su alcance es borde lateral. -Bordes
Escondida distal por una incision rog - mayor al del -Borde distal, irregular, proyectados
tan larga como el proy I6bulo proximal. subcircular. distalmente.
. K lateralmente.
I6bulo distal.
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Tehuana veracruzana (Rodriguez y Smalley, 1972)
(Figuras 39-41)

Pseudothelphusa (Tehuana) veracruzana Smalley, 1970: 100, fig.11. Rodriguez y Smalley, 1972: 77, fig. 9.
Tehuana veracruzana Rodriguez, 1982: 131, fig. 86. Villalobos, 1982: 221. Villalobos et al., 1993: 284. Alvarez
y Villalobos, 1995: 93. Alvarez y Villalobos, 1997: 416. Villalobos y Alvarez, 2003: 228. Villalobos-Hiriart,
2005: 333. Villalobos y Alvarez, 2008: 284. Villalobos y Alvarez, 2010: 474. Ojeda-Escoto, 2017: 44.

Descripcion.- Superficie dorsal del caparazén plana, cubierta con puntuaciones finas; porciones
anterior y lateral ornamentadas con algunos granulos esparcidos; drea postbranquial con cerdas
cortas. Regidn gastrica poco hinchada, se continta hacia la porcidn frontal en forma casi horizontal
hasta alcanzar el borde superior de la frente, donde se curva bruscamente hacia abajo para formar
una frente vertical. En vista dorsal, borde frontal superior recto y bilobulado por la muesca media.
En vista frontal, borde superior ligeramente inclinado hacia la porcién media, proyectado,
marcado por tubérculos redondeados de tamafio irregular y dividido por una muesca media en
forma de V. Borde frontal inferior visible dorsalmente, un poco mds proyectado que el borde
superior y formado por granulos planos fusionados entre si; en vista ventral resaltado y ondulado,
presentando una concavidad media ligera y una convexidad somera al nivel de las fosas
antenulares. Lébulos postfrontales evidentes, limitados anteriormente por una depresion. Surco
medio angosto y poco profundo entre las dos mitades del borde frontal superior; mds somero
posteriormente, terminando un poco mas alld de los I6bulos postfrontales. Porcidn entre el borde
frontal superior y los l6bulos postfrontales ligeramente céncava. Surcos cervicales profundos,
arqueados, éstos se desvanecen casi en el margen anterolateral, no forman una muesca sobre
este Ultimo. Regidn gastrica y branquial hinchadas, cardiaca e intestinal planas. Margen
anterolateral inicia en la muesca de la base del diente orbital externo y alcanza la porcidn media
de la regidn branquial, resaltado en vista lateral y ornamentado a partir del surco cervical con 20 a
22 granulos bajos y planos, que se distinguen mas posteriormente, lo que le da una apariencia
aserrada. Espacio entre el dngulo orbital externo y el surco cervical con 5 granulos. Porcidn
posterolateral con cerdas cortas. Margen posterior codncavo.

Orbitas con el angulo externo suavemente granulado con una muesca bien marcada en la base;
angulo interno marcado hacia el interior de la cavidad orbital por una quilla alta. Antenas con el
artejo basal separado de la frente por un hueco estrecho. En vista frontal anténulas y fosas
antenulares apenas visibles, con los bordes que las definen, ligeramente ensanchados en la
porcién media por la ondulacidn de la porcidn frontal; septo interantenular cubierto por el borde
frontal inferior. Opérculo de la glandula antenal como una placa plana y de forma ovoidal, con una
ligera constriccién y con un mechdn de cerdas en el tercio externo. Epistoma y porciones que
rodean la cavidad bucal con cerdas cortas; porcidn pterigostomiana adyacente a la cavidad bucal
con granulos bajos; diente epistomal de forma triangular, dirigido hacia el frente, al nivel del septo
interantenular y de los palpos de los terceros maxilipedos cuando estos se encuentran cubriendo
la cavidad bucal. Apertura de los canales eferentes subcuadrada o alargada verticalmente, en
varios ejemplares fue mas larga que ancha, la relaciéon anchura/longitud es de 1.18 (rango 1.0-1 .3;
n= 3). Terceros maxilipedos con el isquio de forma trapezoidal, ligeramente mas largo que ancho;
mero con el margen anterior redondeado y con una muesca moderadamente marcada en la base
de la articulacidon con el palpo. Relacidn longitud del exépodo/longitud del isquio del tercer
maxilipedo es de 0.67 (Intervalos0.61-0.76; n= 3).
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Quelipedos desiguales en ambos sexos pero evidente en los machos. Quela mayor derecha, dedos
punteados y con algunas granulaciones obscuras, bordes cortantes armados con dientes
triangulares, dejando un hueco moderado entre los dedos. Palma con la superficie externa lisa y el
margen inferior convexo. Dedo mdvil moderadamente esbelto, ampliamente curvado y
ornamentado en el dorso con hileras longitudinales de pequefios granulos negros.

Primer par de gondpodos del macho, esbeltos, cilindricos en la mitad proximal y comprimidos en
la distal. En vista caudal, con el tercio distal recto; cavidad del dpice dirigida distalmente;
superficie caudal termina en una concavidad amplia y somera. Proyeccién caudo-marginal con la
cresta distal mds alta que la cresta de la superficie lateral; mitad proximal del Iébulo proximal
evidente. Lobulo meso-distal bien desarrollado, cénico, con el dpice subagudamente redondeado;
el borde distal es ligeramente convexo. Proceso mesial laminar, poco expandido, con la superficie
caudal lisa; porcién distal terminada en forma de una placa subtriangular con los bordes subdistal
redondeado y una espina media triangular pequefia, separados por una concavidad redondeada;
el borde lateral después de la espina es recto, paralelo al eje principal del gonépodo y suavemente
resaltado de la superficie lateral del gondpodo. En vista mesial, tercio distal del gondpodo
ligeramente inclinado cefdlicamente. Lobulo meso-distal cdnico, con el 4pice en forma ovoidal,
ligeramente comprimido cefaloproximalmente. Proyeccidon caudo-marginal bilobulada; l6bulos
separados por una incisién tan larga como el |6bulo distal. Cresta distal recta en casi toda su
longitud, suavemente curvada en la porcidén caudal. Lébulo distal en forma de un diente con el
borde cefdlico redondeado, es ligeramente mas alto que largo. Lébulo proximal dirigido
proximalmente, la mitad proximal estd un poco dirigida caudalmente de tal forma que sobrepone
al eje principal del gonépodo; tiene forma de hacha alargada, su altura es mas de dos veces la
longitud; margen cefdlico liso y ampliamente redondeado hasta alcanzar el borde caudal, el cual es
recto; mientras que todo el borde distal es redondeado. Respecto a la relaciéon entre I6bulos el
proximal tiene 2.4 veces la longitud y tres veces la altura del distal. En vista cefalica, proyeccion
caudo-marginal con el I6bulo distal ligeramente dirigido mesialmente; cresta distal ornamentada
con denticulos diminutos que generan estrias en la parte interna distal de la superficie mesial;
I6bulo proximal ligeramente orientado mesialmente, con una torsidn ligera; carena de la superficie
interna, proyectada lateralmente. Ldébulo meso-distal cénico y esbelto, sobresaliendo
evidentemente de la superficie mesial. Proceso mesial bien desarrollado, laminar y extendiéndose
en posicion transversal al eje principal del gondépodo; borde superior semicircular y un poco mas
alto que las crestas distales lateral y de la proyeccidn caudo-marginal; borde lateral con un lébulo
distal agudamente redondeado, la espina lateral pequeia con la forma de un diente triangular y
subagudo; el resto del borde es recto y paralelo con respecto al eje principal del gonépodo. Lébulo
interno proyectado en una saliente esbelta y triangular con una torsién en la porcion media, cierra
la cavidad del apice y se sobrepone al borde de la superficie interna del I6bulo proximal de la
proyeccidon caudo-marginal; el mismo borde que forma el angulo interno, se continda hacia la
cavidad del dpice para formar la cresta central que delimita el campo de espinas y queda en un
nivel mas bajo que las crestas de la superficie lateral y de la proyeccidon caudo-marginal. En vista
lateral, tercio distal del gondpodo inclinado cefdlicamente. Lébulos de la proyeccion caudo-
marginal apenas visibles, debido a su torsidn, el l6bulo proximal es visible sélo en su mitad
cefdlica; carena de la superficie interna abarcando la mitad de la longitud del I6bulo. Proceso
mesial con un doblez ligero en direccidon caudal en la porciéon distal; borde lateral con el I6bulo
subdistal semiredondeado, 4pice del diente lateral agudo, ambos orientados lateralmente; I6bulo
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interno apenas perceptible. En vista distal, |6bulo meso-distal evidente, cdnico con el apice
subagudo; cavidad del apice en forma de U y presenta la apertura del canal espermatico en
posicién caudal; campo de espinas estrecho, pegado a la cresta lateral y armado con cerdas con
poro terminal dispuestas en una franja caudo-cefdlica, varias de ellas casi alcanzan la cresta
lateral. Proyeccién caudo-marginal con la cresta distal ondulada; |6bulo distal mas largo que el
proximal; carena de la superficie interna del Iébulo proximal oculta por el lI6bulo interno del
proceso mesial. Proceso mesial con un doblez en direccidn caudal en la porcidn distal; dpices de la
ornamentacién del borde lateral, orientados lateralmente; |6bulo interno triangular, alargado vy
agudo, en contacto con la superficie interna del I6bulo distal de la proyeccion caudo-marginal.

Distribucion. - La distribucidén de esta especie comprende localidades en la zona sur de la region de
Los Tuxtlas en el sur de Veracruz (Fig. 42).

Localidad tipo. - Arroyo en Zapoapan de Cabafas, Municipio de Catemaco (18° 20' 00" N, 95° 05'
48" W), Ver., México.

Disposicion de los tipos.- Holotipo y paratipo depositados en la Coleccidon Nacional de Crustaceos
del Instituto de Biologia, Universidad Nacional Auténoma de México (CNCR 315).

Material examinado.- 1 & LC 28.2 mm, AC 47.5 mm; 1 Q LC 23.8 mm, AC 37.2 mm; Arroyo de
Zapoapan de Cabafas (520 msnm) (18° 20' 00" N, 95° 05' 48" W), Municipio de Catemaco; 15 de
Abril de 1957; recols. A. Villalobos y H. H. Hobbs; CNCR 335

Otras localidades registradas en la CNCR:

VERACRUZ

Arroyo en terraceria cercana al poblado Zapoapan de Cabafias, Municipio de Catemaco (18° 29'
09" N, 95° 02' 22.05" W); Junio de 2017; CNCR 33934. Arroyo 2 en terraceria cercana al poblado
Zapoapan de Cabanias, Municipio de Catemaco (18° 20' 32.7" N, 95° 04' 13.3" W); Junio de 2017;
CNCR 33932. Arroyo 3 en terraceria cercana al poblado Zapoapan de Cabafas, Municipio de
Catemaco (18° 19' 18.08" N, 95° 03' 02.08" W); Junio de 2017; CNCR 33937. Arroyo en terraceria
Zapoapan de Cabafias—Zoteapan, Municipio de Catemaco (18° 17' 52.06" N, 94° 58' 06.06' W);
Junio de 2017; CNCR 33955. Salto de Eyipantla (200 msnm), Municipio de San Andrés Tuxtla (18 0
23' N, 95 0 11' W), Ver.; CNCR 3887, 4425, 12890, 12893, 12899, 12968. 2 km de El Salto de
Eyipantla hacia Sinuapan (250 msnm), Municipio de San Andrés Tuxtla (18°25' N, 95° 10' W) (CNCR
12969).

Observaciones.- Tehuana veracruzana se distingue de T. diabolis y de T. poglayenorum, por el
tamanfio y la forma del I6bulo proximal de la proyeccién caudo-marginal. Este I6bulo se caracteriza
en T. veracruzana por estar dirigido céfalocaudalmente, de tal forma que la mitad proximal se
sobrepone al eje principal del gonépodo, por su forma de hacha alargada y por su longitud, que es
mas de dos veces la anchura. Geogréficamente marca el limite sur del este grupo de tehuanas, que
filogenéticamente se encuentran muy relacionadas y que se distribuyen a lo largo y ancho de la
region de Los Tuxtlas, Veracruz.
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Figura 39. Primer gondpodo del macho de Tehuana veracruzana; holotipo, Zapoapan de Cabafas (ejemplar
CNCR 315). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista distal (tomado de
Villalobos-Hiriart, 2005).
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Figura 40. Primer gondépodo del macho de Tehuana veracruzana fma. Arroyo 2 terraceria Zapoapan de
Cabanias (ejemplar CNCR 33932). A) Vista cefdlica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista
distal.
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Figura 41. Primer gondpodo del macho de Tehuana veracruzana fma. Arroyo 1 terraceria Zapoapan de
Cabarias (ejemplar CNCR 33934). A) Vista cefalica, B) vista mesial, C) vista caudal, D) vista lateral y E) vista
distal.
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Figura 42. Mapa de la distribucidn actualizada de la especie Tehuana veracruzana

DISCUSION

La revision de los ejemplares del género Tehuana depositados en CNCR, asi como la de los
provenientes de recolectas, reflejé la variabilidad que existe en la morfologia de los gondpodos de
los machos, incluso resaltd las diferencias que existen entre las especies del género asi como entre
sus poblaciones asociadas. A todos los ejemplares les corroborada su determinacidon taxondmica,
revelando que hay errores de identificacién; producto de malas interpretaciones de los caracteres
morfoldgicos, inclusive olvidando que existe cierta correspondencia entre la morfologia que
guarda cada especie y su distribucién geografica (Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez,
2010).

En el caso particular de T. poglayenorum, T. diabolis y T. veracruzana tienen varios problemas
taxondmicos, debido a la cercania geografica y morfolégica que guardan entre si (Villalobos-
Hiriart, 2005; Villalobos y Alvarez, 2010; Ojeda-Escoto, 2017) (Figs. 43 y 44).
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Figura 43. Mapa de distribucion de T. poglayenorum, T. diabolis y T. veracruzana.

Figura 44. Morfologia del gondpodo en vista cefdlica de a) T. poglayenorum, b) T. diabolis y c) T.
veracruzana.
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Figura 45. Mapa de la distribucién de las poblaciones de T. poglayenorum revisadas en este estudio, en la
region de Los Tuxtlas.

En algunos casos, las variaciones morfolégicas en las ornamentaciones de los gondpodo que
presenta cada poblacidn han sido mal interpretadas, provocando determinaciones taxondémicas
erroneas. En otros casos, simplemente no se han observado correctamente las caracteristicas
morfoldgicas de los gondpodos. Existen poblaciones que tienen caracteres morfoldgicos
intermedios entre especies; como es el caso de la poblacién del Salto de Eyipantla; la cual, tiene el
I6bulo proximal muy parecido a lo que se observa en T. veracruzana pero el resto de los elementos
apicales son muy similares a lo que se observa con T. diabolis. Esto es un problema, ya que con la
evidencia morfoldgica no puede ser reconocida como una especie diferente; por lo que, con fines
practicos se manejara a esta poblacion como afin a T. veracruzana, sélo hasta obtener los datos
que puedan esclarecer este problema.

En el caso particular de T. poglayenorum se observé que hay una gran variedad de formas, en la
morfologia de los gondpodos de los machos, a través de las distintas localidades en donde ha sido
registrada (Fig. 45). Sin embargo, cada morfo se mantiene dentro de su poblacién. Esto ha sido
problematico, ya que algunas poblaciones poseen una morfologia muy diferente a la descrita para
la localidad tipo. Esto pone en duda su determinacidon taxonédmica y podria estar indicando que
ésta especie comprende a un complejo de especies. Lo cual tiene cierto sentido, ya que su drea de
distribucidn ocupa una zona orograficamente accidentada, provocando que cada poblacidon ocupe
una microcuenca aislada, y que en varios casos estds no parecen entrar en contacto en toda su
trayectoria hacia el mar. Por lo que es necesario revisar a profundidad los caracteres diagndsticos
que presenta cada poblacién y evaluar las diferencias detectadas, y con ello delimitar especies
nuevas o en el caso contrario ampliar la definicién de T. poglayenorum.
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Figura 46. Morfologia del gonépodo en vista cefalica de a) T. lamellifrons, b) T. complanatay c) T.
jacatepecensis.

Por su parte, las especies T. lamellifrons, T. complanata y T. jacatepecensis, son muy similares en
los apéndices reproductores de los machos y aunque difieren en algunos caracteres, éstos no son
facilmente reconocibles si no se lleva a cabo una revisién minuciosa (Fig. 46). Ejemplo de esto son
las ligeras diferencias en la forma y proporciones de los I6bulos de la proyeccidn caudo-marginal,
el proceso mesial asi como el I6bulo meso-distal, que si no se revisan a detalle y se empatan con la
distribucidn geogréfica, puede llevar a identificaciones erréneas. Aun asi, existen casos en donde
ambas evidencias alin no son lo suficientemente informativas como para resolver estos
problemas. Un ejemplo, es el caso de las poblaciones de la regién de Tuxtepec-Palomares en los
linderos entre Veracruz y Oaxaca. No tienen una determinaciéon concreta debido a que la
morfologia de los gondépodos de los machos indican que tienen cierto parecido con T.
jacatepecensis (Fig.47). Incluso al comparar la distribucion geografica de ambas especies con la
localidad de esta poblacién, no concuerdan; podria estar mds cercana a la zona de distribucidn de
T. jacatepecensis relacionandola mas con esta especie pero la morfologia dice lo contrario. En este
sentido es necesario generar informacion de otra naturaleza para resolver este problema,
inclusive los problemas dentro de este clado. De esto ultimo, la aseveracién de que estas especies
forman un subgrupo dentro de Tehuana, esta respaldada por la presencia de un proceso mesial
reducido como lo mencionan tanto Villalobos-Hiriart (2005) como Villalobos y Alvarez (2010).
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Figura 47. Mapa de distribucion de T. complanata, T. jacatepecensis y T. lamellifrons.

La variabilidad morfolégica dentro del género Tehuana fue reconocida por Villalobos-Hiriart
(2005); pero a pesar de ello no determina sus implicaciones taxondmicas y filogenéticas (ver mas
en Gogfray, 2002). Ahi es donde radica la importancia de tomar en cuenta la variabilidad
morfoldgica, ya que responderia preguntas tales como: ¢Qué caracteres morfolégicos tienen
mayor peso taxondmico? ¢Qué validez taxondmica tiene la variabilidad morfoldgica en los
caracteres diagndsticos de cada especie? éQué caracteres morfoldgicos reflejan relaciones de
ancestria comun? (Existen especies cripticas y complejos de especies dentro del género? éQué
tanto esta correlacionada la distribucion geografica con los caracteres taxonémicos?

Estas preguntas fueron las que se trataron de responder en el siguiente capitulo, mediante la
generacion de informaciéon molecular, una revisién morfolégica exahustiva y la actualizacién de los
datos de distribucion, integrados para formular una hipétesis filogenética robusta que de luz a las
preguntas planteadas.
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CONCLUSIONES

Se actualizd el registro y corrigio el catilogo de la Coleccién Nacional de Crustaceos (CNCR) al
corroborar la identificacion de los ejemplares ahi depositados.

La presencia de lotes mal identificados en el acervo de la CNCR, pertenecientes al género Tehuana,
puede deberse a la confusion que generan las variaciones morfoldgicas en los apéndices
reproductores de los machos. Para resolver esto debe explorarse con evidencias moleculares y asi
determinar sus implicaciones taxonémicas.

Es necesario integrar otro tipo de conocimiento, molecular o biogeografico, a la hora de
enfrentarse a variantes morfoldgicas en caracteres de importancia taxondmica. Inclusive, explorar
otro tipo caracteres morfoldgicos que ayuden a discernir esta problematica, en este caso, el I6bulo
interno del proceso mesial y las proporciones morfométricas de los Iébulos de la proyeccion
caudo-marginal fueron de utilidad para diferenciar a especies e inclusive a detectar poblaciones.

Las especies del género Tehuana que se distribuyen en la Region de Los Tuxtlas, Veracruz, tienen
problemas taxondmicos, producto de la confusién que genera la presencia de diversas variantes
morfoldgicas y a su fuerte afinidad morfoldgica asi como geografica. En algunos casos ha llevado a
confundir poblaciones de T. diabolis con T. poglayenorum o poblaciones de T. veracruzana con T.
diabolis. Es necesario entender los procesos que han generado a dichas especies son recientes y
ello se ve reflejado en su afinidad morfoldgica. Ademds, es necesario saber que ocupan areas
geograficas delimitadas que pueden ayudar a resolver esto.

El tipo de desarrollo que presenta el proceso mesial puede estar indicando subdivisiones dentro
del género Tehuana y que podria relacionarse con la historia evolutiva del género.

Es necesario seguir compilando informacién sobre el género, proveniente de diversas fuentes,

molecular, ecoldgica, biogeografica, etc. para poder realizar una determinacidon taxondmica
robusta; en este sentido en necesario recurrir a una definicidn integrativa de especie.
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Capitulo 2
Filogenia del género Tehuana

INTRODUCCION

Relaciones filogenéticas

El término “relacion filogenética” se refiere a la agrupacion de entidades taxondmicas por medio
de sinapomorfias, o caracteres derivados compartidos, que reflejan verdaderas “relaciones de
ancestria comun” (Cain y Harrison, 1960; Sneath y Sokal, 1973; Morrone, 2000). Estas
agrupaciones son representadas graficamente en cladogramas o diagramas ramificados; y la
aplicacién de éstos va desde establecer jerarquias taxondmicas asi como sistemas de clasificacion;
hasta la resolucion de problemas en campos como la conservacién y epidemiologia (Morrone,
2013; Morrone y Escalante, 2016).

A lo largo del tiempo se han utilizado diferentes evidencias para establecer relaciones
filogenéticas: morfolégicas, moleculares, histoldgicas, ontogénicas, geograficas y hasta etolégicas.
Los caracteres morfolégicos han sido la principal fuente de evidencias y en los inicios de la
sistematica filogenética era la principal fuente de evidencia, pero existia una limitada capacidad
para estudiarlos y analizarlos, por lo que el entendimiento de su significado evolutivo quedaba
incompleto. Posteriormente, la implementaciéon de nuevos avances conceptuales, tecnoldgicos y
metodoldgicos han permitido entender mejor la biologia de los taxones y explorar caracteres que
verdaderamente reflejen relaciones de ancestria comun (homdlogos). En este sentido, los
caracteres moleculares han cobrado importancia, en los Ultimos afos, ya que permiten esclarecer
relaciones genéticas directas entre grupos hermanos (Schlick-Steiner et al. 2007; Vazquez-
Dominguez, 2007; San Mauro y Agorreta, 2010).

Métodos de Inferencia Filogenética

Existen diversos métodos de reconstruccion filogenética y han sido clasificados en dos grandes
grupos. El primero, incluye a los métodos de distancia, supone que existe una misma tasa de
sustitucidn para todos los genes, asi como para todas las posiciones dentro de estos. Bajo este
supuesto se construye una matriz de distancias, la cual, calcula cuan “diferentes” o “distantes” son
las secuencias entre si y a partir de esto se construye una hipodtesis filogenética. El método mds
usado de estos es Neighbor Joining. Cabe mencionar que estos métodos son rapidos y
relativamente faciles de realizar, asi que son utilizados para hacer una primera reconstruccion
filogenética para explorar los datos que se desean analizar pero estos resultados no pueden
tomarse como una verdadera hipotesis filogenética debido a que no es un andlisis que evalue
relaciones de ancestria comun (Felsenstein, 2004; San Mauro y Agorreta, 2010; Yang y Rannala,
2012).

El segundo grupo, métodos basados en caracteres, consideran que existen tasas de sustitucion
para cada gen o para cada posicidon dentro de cada coddn codificante. Una vez que se selecciond el
mejor modelo que represente a los datos obtenidos, el analisis evaluara cada caracter en todos los
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taxones al mismo tiempo a fin de generar un puntaje o “score”; que posteriormente ayudara a
encontrar el mejor arbol que refleje la filogenia de los taxones analizados. Los analisis que mas se
usan de este grupo son: Mdaxima Parsimonia, Maxima Verosimilitud e Inferencia Bayesiana. Cada
uno tiene sus propios principios, asi como ventajas y desventajas, la eleccion de alguno dependera
del criterio del autor. A diferencia de los métodos de distancia, estos son mds complicados y
tardados pero las hipdtesis resultantes son mas robustas (Felsenstein, 2004; San Mauro vy
Agorreta, 2010; Yang y Rannala, 2012).

Marcadores moleculares

En las ultimas décadas la implementacion de marcadores moleculares ha tomado importancia
tanto para determinar asi como delimitar especies y establecer relaciones filogenéticas. Hay
ciertas regiones del ADN o genes que son preferentemente utilizadas debido a su naturaleza
variable o estable, segln sea la pregunta a responder (Tautz et al., 2003; Botello, 2008).

Marcadores mitocondriales

El genoma mitocondrial es relativamente corto, alrededor de 14 kb, se hereda de manera directa
por via materna, es haploide, la mayoria de sus genes codifican en proteinas funcionales, tiene una
mayor abundancia que el AND nuclear y es altamente variable (Avise, 1994; 2000; Gray et al.,
1999; Schubart, 2009; Ballard y Rand, 2005; Sharma y Kobayashi, 2014). Esto ultimo, se debe a que
carece de proteinas asociadas a cromosoma, sus mecanismos tanto de replicaciéon como de
reparacidon no son tan precisos como los que hay en el nucleo y en conjunto provocan que el
genoma mitocondrial esté bajo una fuerte presion mutagénica (Brown et al., 1979; Bogenhagen,
1999; Gredilla, 2011; Bernt et al., 2013). Por ende, algunas regiones han sido propuestas para
analizar variaciones genéticas intrapoblaciones, delimitar especies, determinar especies con
evidencia molecular, realizar estudios filogeograficos y reconstrucciones filogenéticas (Avise, 1994;
Hebert et al., 2003; Webb, 2003; Trontelj, Machino y Sket, 2005, Botello y Alvarez, 2010). Entre los
mas utilizados se encuentran el: Citocromo Oxidasa | (COl), 16S, 12S, NADH, Citocromo b (Avise,
1994; Vazquez-Dominguez, 2007). Particularmente, COl ha cobrado importancia en diferentes
estudios genéticos, desde que fue propuesto como marcador universal para analizar asi como
determinar organismos zooldgicos (Folmer et al., 1994; Hebert et al., 2003). La razdn para esto
radica en que presenta una rdpida tasa de cambio, aun entre los genes mitocondriales; alrededor
de 3% por cada millén de afios (Trontelj et al., 2005; Schubart et al., 2008) Debido a que en este
gen, la tercera posicion de cada coddn es altamente variable (Hebert et al., 2003; Derycke et al.,
2010; Boehme et al., 2012). La presencia de inserciones y deleciones (indels) es rara; a diferencia
de secuencias ribosomales o no codificantes; por lo que el trabajo con estas secuencias es mas
sencillo, por ejemplo alineamientos (Hebert et al., 2003; Fontaneto, 2015). A pesar de ser tan
variable, tiene una tasa de cambio de aminodacidos lenta en comparacidn con otros genes
mitocondriales (Simmons y Weller, 2001). Todas estas caracteristicas en conjunto, le confieren una
buena sefial filogenética y lo hacen perfecto para diferenciar tanto taxones cercanamente
relacionado como para diferencias haplotipos de una poblacién (Avise, 1994; Hebert et al., 2003;
Bottello y Alvarez, 2010; Deagle et al., 2014; Fontaneto, 2015).
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En cangrejos dulceacuicolas se ha utilizado como herramienta para diferenciar especies cripticas,
identificar especimenes mal preservados o en estadios para los que no hay clave taxondmica,
diferenciar haplotipos, construir hipdtesis filogenéticas y estimar tiempos de divergencia (Schubart
et al., 1998; Daniels et al., 2002; 2006; Buhay Crandall, 2005; Schubart et al., 2008; Mantelatto et
al., 2017; 2018).

Marcadores nucleares

Por su parte, el ADN nuclear es de mayor tamaro, diploide, se encuentra en menor proporciéon
gue el ADN mitocondrial, estd compactado en cromosomas, se presenta alojado en el ndcleo y
presenta una tasa mutagénica lenta (Botello, 2008). Esto ultimo, se relaciona con la informacidn
gue alberga, ya que es esencial para el desarrollo asi como para la sobrevivencia de los
organismos, por lo que es necesario que sea mas conservada (Vazquez-Dominguez, 2007). Lo cual
se debe en gran medida a que los procesos de replicacién asi como de reparaciéon son sumamente
precisos, disminuyendo la frecuencia con la que se generan cambios en las secuencias (Bernt et al.,
2013). Debido a su naturaleza conservada, los marcadores nucleares son empleados para
establecer relaciones filogenéticas entre jerarquias supra especificas o para dar mayor soporte
tanto a ramas como a nodos basales de los cladogramas (Vazquez-Dominguez, 2007). Entre las
regiones nucleares mas usadas se encentran: ITS1, ITS2, H3, 28S (Avise, 1994; San Mauro y
Agorreta, 2010). En cangrejos dulceacuicolas se han utilizado conjuntamente con genes
mitocondriales para establecer relaciones filogenéticas entre grupos taxondmicos mayores y
grupos internos de taxones supraespecificos (Klaus et al., 2014; Tsang et al., 2014; Poettinger et
al., 2016; Ojeda-Escoto, 2017).

Existe una gran variedad de marcadores moleculares y varias discusiones han surgido a raiz de
definir es el mejor para establecer relaciones filogenéticas, delimitar y determinar especies (Tautz
et al., 2003; Deagle et al., 2014; Fontaneto, 2015). Tanto Benoit (2005) como San Mauro vy
Agorreta (2010), abogan por el uso de multiples marcadores en conjunto con otro tipo de
evidencias, morfoldgicas, biogeograficas, etc., para obtener hipétesis robustas; en el caso concreto
de este trabajo se utilizaran caracteres morfoldgicos reproductivos y moleculares.

ANTECEDENTES

Existen varios trabajos monograficos que trataron taxondmicamente al género Tehuana pero muy
pocos exploraron sus relaciones filogenéticas internas, asi como su relacién con otros géneros de
la tribu.

Villalobos y Alvarez (2010) obtuvieron una hipétesis filogenética de la tribu Pseudothelphusini a
partir de caracteres morfolégicos, somaticos y sexuales. Encontraron que el género Tehuana se
resolvié como monofilético y esta definido por tres sinapomorfias, alojadas en el primer par de
apéndices reproductores de los machos. Por otro lado, encontraron que el género esta dividido en
dos subgrupos, cada uno definido por la forma y ornamentacion del proceso mesial del gonépodo
de los machos. También notaron que esta division coincide con la distribucién geografica de cada
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subgrupo, uno restringido a la vertiente del Golfo de México y el otro, en un drea que atraviesa el
pais desde la cuenca del Rio Blanco hasta la vertiente del Pacifico en el estado de Oaxaca.

Poettinger et al. (2016), realizaron una filogenia preliminar de la familia Pseudothelphusidae,
utilizaron cuatro marcadores moleculares (COIl, 16S, Enolasa y H3). En este trabajo no se
exploraron las relaciones filogenéticas de la tribu Pseudothelphusini, ni las del género Tehuana
pero se volvid a exponer su relacién con el género Pseudothelphusa. Aunque fueron los Unicos
representantes de la tribu.

Por ultimo, Ojeda-Escoto (2017) obtuvo una hipdtesis filogenética de la tribu Pseudothelphusini a
partir de cuatro marcadores moleculares (COI, 16S, 12S y H3) y sugirié varios arreglos tanto
taxondmicos como jerarquicos. En cuanto al género Tehuana, se resolvié como monofilético y se
registré su divisién en tres subgrupos. Ademas, propuso que la tribu tuvo origen en el Miceno
Medio.

OBIJETIVOS

e Obtener una hipdtesis filogenétoca de las especies del género Tehuana a partir de
caracteres morfoldgicos y moleculares, incluyendo a especies nominales asi como a
poblaciones afines.

e Comparar las hipdtesis filogenéticas del género, obtenidas a través de anadlisis morfolégico
(Villalobos y Alvarez, 2010) y molecular (Ojeda-Escoto, 2017), con las obtenidas en el
presente estudio.

e Evaluar la variacion morfoldgica en las distintas poblaciones de las especies y contrastarla
con la evidencia molecular obtenida.

e Contrastar la robustez de los caracteres morfoldgicos con los resultados de los analisis
filogenéticos.

METODOLOGIA

Se realizé una busqueda en el acervo de la Coleccidn Nacional de Crustaceos asi como recolectas
para obtener el material de este estudio. Los organismos utilizados fueron selccionados
dependiendo de su estado de desarrollo, madurez y preservacion; con el fin de obtener ADN de
calidad asi como caracteres taxondmicos bien desarrollados (Villalobos-Hiriart, 2005; Van Houdt et
al., 2010; Zuccon et al., 2012; Pedraza-Mendoza, 2017).

Los organismos recolectados en campo fueron capturados a mano y almacenados en hielo;
posteriormente se les disectd el quinto apéndice ambulatorio; el cual, fue preservado en alcohol
absoluto, mientras que el resto del organismo fue preservado en alcohol al 70% (Prosser et al.,
2013).
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Recolecta de datos

Todos los organismos utilizados fueron corroborados taxondmicamente para definir las unidades
taxondmicas analizadas en este trabajo. La implementacion de literatura especializada; Villalobos-
Hiriart (2005); fue de vital importancia para esta actividad. Una vez determinados fueron
sometidos a analisis.

Datos Morfoldgicos
Para este andlisis se considerd la morfologia del primer gonépodo de los machos y se tomd como
base el trabajo de Villalobos-Hiriart (2005), asi como los caracteres explorados en el apartado
morfoldgico (capitulo 1). Los gondpodos fueron disectados para posteriormente ser fotografiados
en el microscopio de multicapas, Leica, alojado en el Laboratorio de Microscopia y Fotografia de la
Biodiversidad del IB, UNAM.
Los caracteres observados fueron codificados dependiendo de su tratamiento, binarios (O y 1) o
multiestado (1, 2, 3, n). Algunos caracteres multiestado representan proporciones morfométricas;
por lo que fue necesario medir ciertos elementos apicales y compararlos entre si. Esto con el fin de
encontrar alguna relacion que pudiera diferenciar especies y ser util durante el andlisis
filogenético.
Los ejemplares empleados provinieron de diversas poblaciones para incluir a las variantes
morfoldgicas observadas durante la revision taxondmica, por lo que se procurd incluir a mas de
una poblacién por especie asi como revisar al menos a tres organismos de cada poblacion. Los
organismos y su procedencia se encuentran organizados en Tabla 3.

Caracteres examinados

Como se ha venido mencionando, los caracteres taxondmicos relevantes para la familia
Pseudothelphusidae descansan en la morfologia del primer par de apéndices reproductores de los
machos (Smalley, 1964; Rodriguez y Smalley, 1972; Rodriguez, 1982; 1992; Villalobos-Hiriart,
2005). Ademas, son de gran importancia filogenética ya que con ellos pueden establecerse
relaciones de ancestria comun entre los taxones que integran a la familia (Rodriguez y Campos,
1998; Villalobos y Alvarez, 2010; Pedraza-Mendoza, 2017).

Un total de 53 caracteres fueron analizados para exploran las posibles formas presentes en los
apéndices sexuales de los machos pertenecientes al género Tehuana. Caracteres como las crestas,
I6bulos y placas asociadas a la proyeccidon caudo-marginal, el proceso mesial y los elementos de la
cavidad del dpice fueron importantes debido a la variabilidad morfoldgica que presentaron.

1. Complexion del primer par de gondpodos: (0) esbeltos, (1) robustos.

La complexion de los primeros gondpodos se refiere al grado de robustez que presenta
este apéndice. Puede decirse que los gonodpodos de las especies del género
Pseudothelphusa, usadas en este andlisis, son mds robustos que los de las especies de
Tehuana, excepto en T. chontalpaensis (Villalobos-Hiriart, 2005).
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Tabla 3. Ejemplares utilizados en el andlisis morfoldgico.

. . Codificacién en el Numero de
Especie Localidad -
analisis catalogo
. . USMN 19048-
Potamocarcinus magnus Pozo Azul, Costa Rica. Potmagnus 49
. . . 10 km al sur de Valle Nacional, San Juan
Disparithelphusa pecki Bautista Valle Nacional, Oaxaca. Dpeck CNCR 17042
Smalleyus tricristatus Camino lzquierdo, Sierra Santa Marta, Stricristatus CNCR 7029
Soteapan, Veracruz.
Pseudothelphusa zongolicae Choapa, Sierra de Zongolica, Veracruz. Pzongolicae CNCR 26641
Pseudothelphusa americana Chignahuapan, Puebla. Pamericana USNM 27857
. Cerro de El Vigia, Estacidn Bioldgica de Los .
Pseudothelphusa parabelliana Tuxtlas, San Andrés Tuxtla, Veracruz. Pparabelliana CNCR 7028
Pseudothelphusa sulcifrons Yalalag, Villa Hidalgo, Oaxaca. Psulcifrons USNM 30327
. L ,5km NEdeT , T .
Pseudothelphusa mexicana Cueva La Joya, 5 m de Taxco, Taxco de Pmexicana CNCR 12562
Alarcén, Guerrero.
Tehuana complanata Alta-Veracruz, México. TcomplanatalC CNCR 311
Tehuana chontalpaensis Arroyo PUEblo.V'eJO’ I.E”do Carlos A. TchontalpaensisLC CNCR 18952
Madrazo, Huimanguillo, Tabasco.
Tehuana diabolis Laguna de Catemaco, Catemaco, Veracruz. TdiabolisLC CNCR 12956
Tehuana sp 1 Rio Las Margaritas, Catemaco, Veracruz. TspRM CNCR 34488
. . Ri ’ Mari: , . .
Tehuana jacatepecensis lo Jacatepec i)aan;:ca aria Jacatepec Tjacatepecensis LC CNCR 11920
Arroyo tributario del Rio Cajone,
Tehuana sp 2 Ayotzintepec, Oaxaca. TspAyot CNCR 34628
Tehuana sp 3 La Nueva Era a 1 km de Santa Rosa, Oaxaca. TspNEr CNCR 34624
Tehuana sp 4 Arroyo San Isidro, El Naranjal, Oaxaca. TspNaran CNCR 34622
; Rio Teh ’ Domi b .
Tehuana lamellifrons lo Tehuantepec, Santo Domingo Tlamellifrons CNCR 16875
Tehuantepec, Oaxaca.
Tehuana sp 5 Nizanda, Asuncidn de Ixtepec, Oaxaca. TspNz CNCR 33939
Tehuana lamothei Arroyo La P'Edra.’ %km d? Ixtacomitan, TlamotheilC CNCR 5604
Ixtacomitan, Chiapas.
Tehuana poglayenorum Rio Basura, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpoglayenorumLC CNCR 17422
Tehuana sp 6 Rio Col, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpogRC CNCR 33928
Tehuana sp 7 Laguna Majahual, San Andrés Tuxtla, TpoglM CNCR 33929
Veracruz.

Tehuana sp 8 Nueva Victoria, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpogNV CNCR 33930

Tehuana sp 9 Dos Amates, Catemaco, Veracruz. TpogDA CNCR 33933

Cerro de El Vigia, Estacion Bioldgica de los .
Tehuana sp 10 Tuxtlas, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpogCVig CNCR 34487
Vereda a Laguna Escondida, Estacion

Tehuana sp 11 Bioldgica de los Tuxtlas, San Andrés Tuxtla, TpogVLE CNCR 33927

Veracruz.
Tehuana veracruzana Arroyo Zapoapan de Cabafias, Catemaco, TveracruzanalC CNCR 315

Veracruz.

Tehuana sp 12 Terraceria Zapw‘;fgrgcerﬁfba”as' Catemaco, TverTzC2 CNCR 33932
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Forma de los gondpodos: (0) cilindricos, (1) moderadamente comprimidos en toda su
longitud, (2) fuertemente comprimidos en toda su longitud, (3) deprimidos proximalmente
y comprimidos en la mitad distal, (4) cilindricos proximalmente y comprimidos en la mitad
distal.

Se puede reconocer una gran variedad morfolégica a través de los gondépodos de los
machos de la familia Pseudothelphusidae que son fundamentales para el reconocimiento
de entidades taxondmicas supraespecificas (Villalobos-Hiriart, 2005).

Constricciéon media de la superficie media de los gondpodos: (0) ausente, (1) presente.

La constriccion media es un rasgo comun entre los miembros de la tribu
Pseudothelphusini, aunque también se pueden encontrar en algunas otras especies
cercanas como Hypolobocerini. La ausencia de este caracter como en los géneros
Epilobocera y Potamocarcinus puede ser considerado un estado ancestral (Villalobos-
Hiriart, 2005).

Posicién media de la constriccion media de la superficie latero-caudal de los gondépodos:
(0) ausente, (1) en el tercio distal del gondépodo, (2) aproximadamente en la mitad del
gondpodo.

Dentro de la tribu Pseudothelphusini, la ubicacién de la constriccién media se utiliza para
diferenciar al géneroTehuana (Villalobos-Hiriart, 2005).

Posicion de la cavidad del dpice de los gondpodos, en vista caudal: (0) lateral, (1) distal, (2)
caudo-distal.

La cavidad del apice se localiza en el extremo distal del gondpodo. En la tribu
Pseudothelphusini se encuentra delimitada por las crestas distales de la superficie caudal,
caudo-marginal, lateral y del proceso mesial; su porcidn central se encuentra excavada, en
ella se presenta el campo de cerdas con poro apical y la apertura del canal espermatico. La
direccion de esta cavidad esta relacionada con la estructura interna del receptaculo
seminal de la hembra (Villalobos-Hiriart, 2005).

Forma de la cavidad del apice: (0) triangular, (1) subcircular, (2) en forma de U, (3)
estrecha y alargada, (4) forma de ojal.

La forma de la cavidad del dpice tiende a ser constante a nivel de género en los
pseudotelfisidos. La mayoria de los miembros de la tribu Pseudothelphusini presentan
una cavidad en forma de U, con excepcion de algunos géneros como lo es Disparithelphusa
(Villalobos-Hiriart, 2005).

Cresta central de la cavidad del apice: (0) ausente, (1) presente.

Como se ha mencionado, los miembros de la tribu Pseudothelphusini presentan la cavidad
del dpice delimitada por las crestas lateral y caudo-marginal; ademas, internamente
presentan una cresta central formada por uno de los bordes del proceso mesial que se
interna a la cavidad apical y delimita el campo de cerdas. En conjunto estas tres crestas
consideran un caracter Unico de la tribu (Villalobos-Hiriart, 2005).
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10.

11.

12.

13.

Forma de la cresta central de la cavidad del apice; (0) ausente, (1) recta, (2) en forma de
semicirculo.

La forma de la cresta central a través de la tribu Pseudothelphusini se mantiene recta en
casi todos sus miembros, Unicamente el género Disparithelphusa presenta una cresta
diferente, de manera semicircular. La ausencia de este rasgo es considerado una
caracteristica ancestral (Villalobos-Hiriart, 2005).

Posicién de la abertura del canal espermatico: (0) central, (1) caudal, (2) meso-caudal, (3)
cefélica.

A través de las especies estudiadas en este trabajo la posicidn se mantuvo caudalmente;
aunque se observaron ligeras variaciones, en algunos casos podria considerarse cado-
mesial. Aun asi esta posicién en la mayoria de los Pseudotelfusinos es caudal (Villalobos-
Hiriart, 2005).

Sutura lateral: (0) fusionada con la placa caudal, (1) libre en toda su longitud.

En este trabajo se utiliza el cardcter debido a una de las especies utilizadas como grupo
externo Potamocarcinus magnus. En esta especie, las suturas marginal y lateral delimitan a
la placa marginal en toda su extension. En el caso de las especies de la tribu
Pseudothelphusini, la sutura lateral se pierde por la fusidn de las placas caudal y marginal
para formar la proyeccién caudo-marginal (Villalobos-Hiriart, 2005).

Ornamentacién de la porcidn apical de los gonépodos; ademas de los procesos apicales:
(0) con espinas, (1) con espinulas, (2) sin espinas, (3) con espinulas y espinas.

La ornamentaciéon con espinulas, espinas o ambas depende del grupo que se esté
hablando. En general, los machos mas longevos presentan las caracteristicas morfoldgicas
sexuales desarrolladas y en este sentido, existen casos en los que algunos presentan
espinulas en las crestas apicales a manera de ornamentacion. Una hipdtesis presentada
por Villalobos-Hiriart, 2005 es que esta ornamentacidén puede ser una estrategia para fijar
el gondpodo al recepticulo espermatico y asegurar la transferencia del espermatéforo.

Tercio distal de la sutura marginal del gondépodo: (0) torsidon hacia el eje medio del
gondpodo, (1) recto.

Esta torsidn se aprecia en direccion de la sutura marginal en la porcidn apical del
gondpodo. La sutura inicia en una posicion meso-caudal y se extiende hacia el apice, con
forme va acercandose a la superficie cefalica su direccién va cambiando y al llegar al tercio
distal, se curva para ubicarse en posicion meso-cefalica y terminar cubierta por los I6bulos
de la proyeccién caudo-marginal (Villalobos-Hiriart, 2005).

Placa marginal: (0) fusionada con la placa caudal, (1) presente como una placa
independiente.

La placa marginal independiente es una autapormorfia para las especies del género
Potamocarcinus a diferencia de las especies de la tribu Pseudotelphusini que se fusiona
con la placa caudal.
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15.

16.

17.

18.

19.

Alcance de la placa marginal: (0) llegando al apice del gondpodo, (1) sobrepasando el
apice del gondpodo, (2) llegando antes del dpice del gondpodo.

En las especies de la tribu Pseudothelphusini, ésta se fusiona con la placa caudal y no llega
al dpice, a diferencia de otras tribus. En el género Potamocarcinus, la placa marginal es
independiente y sobrepasa el apice del gondpodo, dobldndose sobre la cavidad del apice
(Villalobos-Hiriart, 2005).

Porcidon distal de la placa caudo-marginal: (0) unilobulada, (1) bilobulada forma
Pseudothelphusini, (2) trilobulada forma Disparithelphusa, (3) ausente.

La porcién distal de la fusién entre las placas caudal y marginal, firma una lamina en
posicién mesial que se proyecta con diferentes formas en sentido cefalico. El borde
cefdlico de dicha ldmina puede terminar en uno, dos o tres Iébulos y puede estar armado
de espinas agudas como en el caso de Smalleyus tricristatus (Villalobos-Hiriart, 2005).

Placa caudo-marginal unilobulda, dirigida cefdlicamente: (0) redondeada, (1) ovalada con
el margen inferior redondeado, (2) esbelta con el margen inferior recto, (3)
subrectangular, con el margen inferior ondulado, (4) en forma de hacha, (5)
subrectangular con el margen inferior recto y el cefalico espinado, (6) ausente, (7) no
aplica.

La proyeccion caudo-marginal unilobulada puede presentarse en diferentes formas, estas
formas también pueden suponer géneros diferente (Villalobos-Hiriart, 2005).

Lébulo distal de la placa caudo-marginal bilobulada, parcialmente fusionado: (0) ausente,
(1) reducido a una serie de dientes ubicados en la porcién cefélica de la cresta distal, (2)
terminado en un diente triangular, (3) terminado en un diente redondeado, (4) terminado
en dos dientes triangulares.

El 16bulo distal de la proyeccién caudo-marginal bilobulada presenta varias formas,
incluyendo su presencia como Iébulo redondeado de buen tamafio hasta una hilera de
dientes pequefios que sobresalen del angulo disto-cefalico del I6bulo proximal (Villalobos-
Hiriart, 2005).

Divisién de la proyeccién caudo-marginal: 0) Proyeccidén ausente, 1) unilobulada, 2) en
forma de una linea delgada, 3) en forma de muesca amplia y profunda.

En los cangrejos de la tribu Pseudothelphusini, la forma en que se separan o no los dos de
la proyeccion caudo-marginal es relevante para determinar taxonémicamente géneros y/o
especies.

Longitud de la incisidén que separa entre si a los I6bulos distal y proximal, de la proyeccion
caudo-marginal bilobulada: (0) ausente, (1) abarca solo el principio del I6bulo proximal, (2)
abarca mas de la mitad de la anchura del I6bulo proximal.

Cuando los lobulos de la proyeccidon estdn separados por una incisién es, ésta puede
abarcar sélo el principio de la anchura del I6bulo proximal o puede ser mas larga y
extenderse mas alld de la mitad de la anchura del I6bulo proximal.
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21.

22.

23.

24.

Lébulo distal parcialmente fusionado de la placa caudo-marginal bilobulada: (0) ausente,
(1) con la punta dirigida cefalicamente, (2) con la punta dirigida meso-proximalmente, (3)
con la punta curvada en direccion proximal.

El 16bulo distal de la proyecciéon caudo-marginal presenta varias formas, incluyendo su
presencia como lébulo redondo de buen tamafio hasta una hilera de dientes pequefios
que sobresalen del angulo disto-cefdlico del Iébulo proximal. La ausencia de una
proyeccion caudo-marginal bilobulada como en Potammocarcinus magnus se podria
considerar como un caracter ancestral (Villalobos-Hiriart, 2005).

En vista mesial, alcance del I6bulo distal de la proyeccion caudo-marginal: 0) proyeccion
ausente, 1) mas pequefia a la del I6bulo proximal, 2) de igual tamafio a la del I6bulo
proximal 3) de mayor tamafio al del I6bulo proximal, 4) lI6bulo distal ausente, 5) forma
Disparithelphusa, trilobulada.

Como en otros caracteres, la forma y tamafio de los elementos apicales son importantes
taxondmicamente hablando. En el caso de los Iébulos de la proyeccion caudo-marginal la
relacion que guarden entre si es una caracteristica importante, ignorada hasta el
momento, si es determinante para diferenciar especies.

Lobulo distal de la proyeccidon caudo-marginal, relacidon de su longitud con respecto a su
altura: 0) ausente, 1) altura dos veces la longitud, 2) altura y longitud casi la misma o la
misma, 3) longitud dos veces la altura, 4) forma Disparithelphusa (trilobulado), 5) longitud
1.5 veces la altura.

Las formas que se observan en los I6bulos de la proyeccidn caudo-marginal a través de las
especies de la tribu Pseudothelphusini pueden ser dificiles de describir, una manera de
tener alguna referencia mas exacta puede ser relacionando su altura y longitud.

En vista mesial angulo de inclinacion del I6bulo proximal de la proyeccién caudo-marginal
bilobulada, con respecto al eje principal: (0) ausente, (1) paralelo al eje longitudinal del
gondpodo, (2) oblicuo al eje longitudinal del gondpodo, (3) formando un angulo de 90°
con respecto al eje longitudinal del gonépodo.

El I6bulo proximal de la proyeccién de la proyeccidon caudo-marginal puede presentar
diferentes inclinaciones con respecto al eje principal del gondpodo, generalmente se
encuentra dirigido proximalmente (paralelo al eje principal), oblicuo o formando un angulo
de 90° (Villalobos-Hiriart, 2005).

En vista caudal direccién del margen cefdlico del lI6bulo proximal de la placa caudo-
marginal bilobulada: (0) ausente, (1) dirigido cefdlicamente, (2) dirigido mesialmente.

La orientacién del I6bulo proximal por lo general se mantiene en direccién cefalica, en
algunas especies de Pseudothelphusa, como P. granatensis y P. mexicana este l6bulo se
ubica en posicidn transversal con respecto al eje principal del gonépodo, de tal forma que
margen cefélico queda dirigido mesialmente (Villalobos-Hiriart, 2005).
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Ornamentacion del margen cefalico del l6bulo proximal de la placa caudo-marginal
bilobulada: (0) ausente, (1) con el margen cefalico liso, (2) con el margen cefélico aserrado.

El margen cefdlico del I6bulo proximal de la proyecciéon caudo-marginal bilobulada puede
presentar denticiones de manera aserrada. La ausencia de proyeccién caudo-marginal
puede tomarse como una condicién ancestral (Villalobos-Hiriart, 2005).

Relacién de altura y longitud del I6bulo proximal de la proyeccién caudo-marginal: 0)
longitud ligeramente mayor a la altura, 1) tan largo como alto, 2) altura 1.5 veces la
longitud, 3) altura dos veces la longitud; 4) proyeccién caudo-marginal ausente, 5) forma
Disparithelphusa (trilobulado); 6) I6bulo proximal ausente; 7) altura 1.8 veces la longitud.

Las formas que se observan en los Iébulos de la proyeccién caudo-marginal a través de las
especies de la tribu Pseudothelphusini pueden ser dificiles de describir, una manera de
tener alguna referencia mds exacta puede ser relacionando su altura y longitud.

Ornamentacion de la superficie interna del lI6bulo proximal de la placa caudo-marginal
bilobulada: (0) ausente, (1) con la superficie interna lisa, (2) con un borde moderado, (3)
con una carena fuerte.

En la mayoria de las especies de la tribu Pseudothelphusini la superficie interna del I6bulo
proximal de la proyeccién caudo-marginal, se presenta un borde moderadamente a bien
marcado, incluso puede llegar a formar una carena fuerte como sucede en el género
Tehuana (Villalobos-Hiriart, 2005).

Forma de la ornamentacidn de la superficie interna del I6bulo proximal de la proyeccidn
caudo-marginal bilobulada: (0) ausente, (1) recta, (2) circular.

Con excepcion de algunas especies, la forma del borde o carena de la superficie interna,
estd relacionada con las proporciones del I6bulo proximal (Villalobos-Hiriart, 2005).

En vista distal, carena de la superficie interna del I6bulo proximal de la proyeccién caudo-
marginal: 0) ausente; 1) borde cefélico perceptible, carena ligeramente mas larga que el
proceso mesial; 2) cubierta por el proceso mesial; 3) cubierta por el l6bulo interno del
proceso mesial; 4) el Iébulo interno del proceso mesial no la cubre por completo; 5)
alcance mayor al del proceso mesial haciéndola totalmente perceptible; 6) forma
Disparithelphusa, carena no proyectada; 7) totalmente perceptible pero su alcance es
menor al del proceso mesial.

Como se menciond en el caracter anterior la forma de la carena esta relacionada con la
forma del ldbulo proximal pero su proyeccidn en direccion cefalica o lateral es
particularmente evidente en el género Tehuana.

Longitud del I6bulo distal con respecto a la del proximal de la proyeccién caudo-marginal:

0) Iébulo distal ausente, 1) longitud del I6bulo distal mas corta que la del distal, 2) longitud
del Iébulo proximal 1.6 veces la longitud del distal, 3) longitud del lI6bulo proximal 1.8
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31.

32.

33.

veces la longitud del distal, 4) longitud del I6bulo proximal 2 veces la longitud del dista, 5)
longitud del I6bulo proximal 2.4 veces la longitud del distal, 6) longitud del I6bulo proximal
3 veces la longitud del distal, 7) forma Disparithelphusa (trilobulado), 8) longitud del
I6bulo proximal 5 veces la longitud del I6bulo distal, 9) longitud de ambos lébulos es casi la
misma.

Las proporciones que guardan los l6bulos de la proyeccidon caudo-marginal pueden ser
fundamentales para determinar especies, incluso para diferencias entre géneros. Hay
especies del género Pseudothelphusa que el tamafio del |6bulo distal es una pequefia
fraccién del I6bulo proximal, mientras que en el género Tehuana esto no asi.

Altura del l6bulo proximal con respecto a la del distal, proyeccién caudo-marginal: 0)
I6bulo distal ausente, 1) altura del I6bulo proximal mayor a 1.5 veces la altura del distal, 2)
altura del Iébulo proximal mayor a dos veces la altura del distal, 3) altura del I6bulo
proximal tres veces la altura del distal, 4) ) forma Disparithelphusa (trilobulado), 5) altura
del Iébulo proximal 1.2 veces la altura del I6bulo distal, 6) altura del I6bulo proximal 9
veces la altura del I6bulo distal, 7) altura del I6bulo proximal mayor a 10 veces la altura del
I6bulo distal 8) altura del I6bulo proximal mayor a 2.5 veces la altura del I6bulo distal.

Las proporciones que guardan los lébulos de la proyeccién caudo-marginal pueden ser
fundamentales para determinar especies, incluso para diferencias entre géneros. En el
género Tehuana existen especies que esta relacion es importante para diferenciar
especies; por ejemplo, en T. veracruzana y T. diabolis presentan un lébulo proximal tres
veces mas alto que el distal, a diferencia de T. poglayenorum donde la relacién es igual a
1.5 veces.

Forma de la cresta distal de la placa caudo-marginal o superficie lateral: (0) ampliamente
curvada en toda su longitud, (1) recta, (2) curvada solamente en la porcion caudal y el
resto de su longitud recto, (3) ausente.

La curvatura de la cresta distal de la proyeccién caudo-marginal puede variar desde recta
hasta ampliamente curvada en toda su extensidén. La ausencia de esta proyeccion es
considerada como un estado ancestral (Villalobos-Hiriart, 2005).

Ornamentaciéon de la cresta distal de la proyeccién caudo-marginal: (0) con espinas, (1)
con cerdas y espinulas, (2) con espinulas, (3) lisa, (4) proyeccion ausente.

En la mayoria de las especies de la tribu Pseudothelphusini, la cresta distal de la
proyeccidn caudo-marginal es lisa y sin ornamentaciones. La presencia de ornamentacion,
como se ha discutido anteriormente, esta relacionada con procesos mecanicos de fijacion
gue ayudan al macho a afianzar el gonépodo en el gonoporo de la hembra. La presencia de
espinas en la cresta de la proyeccion caudo-marginal es considerada una condicion
ancestral (Villalobos-Hiriart, 2005).

34. Lébulo meso-distal: (0) presente, (1) ausente.
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La presencia de algunos elementos apicales con determinantes para identificar grupo
taxondmicos supraespecificos, como tribus y géneros. En el caso del género Tehuana la
presencia de éste caracter es determinante para agrupar a sus integrantes (Villalobos-
Hiriart, 2005).

Ubicacién del |6bulo meso-distal 0) ausente; 1) en la porcién distal de la superficie
marginal; 2) en la cresta distal de la superficie caudal, situado en posicién caudolateral
como una proyeccion cdnica del borde.

Asi como en el género Tehuana existen otros géneros que presentan un Iébulo parecido
qgue podria relacionarlos filogenéticamente pero la posicidn de dicho Iébulo puede
determinar una relacion verdadera o no.

Forma del I6bulo meso-distal de los gondépodos: (0) ausente, (1) cdnico, (2) comprimido
caudo-cefdlicamente.

La forma del Iébulo meso-distal cambia en las diferentes especies del género. Se
observaron dos apariencias principales: 1) un lIdbulo bien formado, cénico, fuerte y con el
apice redondeado; por otro lado, puede ser 2) una prominencia redondeada en vista
caudal y comprimida caudo-cefdlicamente en vista mesial (Villalobos-Hiriart, 2005).

Proceso mesial: 0) ausente 1) presente.

El proceso mesial es un caracter presente en todos los miembros de la familia
Pseudothelphusidae, la presencia de este caracter puede ser considerado como un estado
ancestral.

En vista cefdlica forma del proceso mesial: 0) ausente, 1) pequefio con forma de cuchara,
2) grande con forma de oreja de elefante, 3) forma Smalleyus, 4) forma Disparithelphusa
(forma de placa transversal subromboidal que termina lateralmente en una espina aguda,
no), 5) Forma Potamocarcinus, 6) Forma Raddaus, 7) forma Pseudothelphusa mexicana
(pseudolaminar el margen proximal lateralmente orientado).

En los grupos que subdividen a la tribu Pseudothelphusini la forma de sus elementos
apicales son indispensables para distinguiros entre si. En los géneros Pseudothelphusa y
Tehuana este proceso es muy similar, por lo que la forma asi como la longitud de sus
bordes son determinantes para distinguirlos.

En vista lateral, orientacion del borde lateral del proceso mesial: 0) caudo-lateral, 1)
lateralmente, 2) céfalo-distalmente, 3) cefalicamente, 4) forma Smalleyus, 5) céfalo-

proximalmente, 6) caudalmente, 7) Forma Disparithelphusa (distalmente).

Asi como en el caracter anterior la forma y disposicién de los procesos apicales son
determinantes para comprender la forma general del gonépodo, en su porcidn distal. La
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41.

42.

43.

orientacién del proceso mesial puede observarse en direccién lateral como en los géneros
Tehuana y Pseudothelphusa o distalmente como en Disparithelphusa.

En vista cefdlica, forma del margen distal del proceso mesial: 0) Redondo y pequefio, 1)
desarrollado, 2) ampliamente redondeado, 3) irregular (forma Smalleyus), 4) concavo y
alargado lateralmente, 5) ligeramente convexo y alargado lateralmente, 6) En forma
triangular convexa, 7) convexa, 8) laminar (forma Disparithelphusa), 9) laminar con una
ligera torsidn en direccion lateral (forma Pseudothelphusa mexicana).

Este caracter puede ser determinante para diferenciar especies de los géneros
Pseudothelphusa y Tehuana, ya que existen diferencias en este caracter que podian ser
determinantes taxondmicamente hablando.

En vista cefdlica, margen lateral del proceso mesial: 0) redondo y pequefo 1) formando un
angulo de 45° que se extiende en una linea continua, 2) semiredondeado con una muesca
a media longitud, 3) recto, 4) pequefio y terminando en un apice en su porcién proximal,
5) irregular (forma Smalleyus) 6) amplio lateralmente curvado proximalmente, 7) céncavo
terminando cefdlicamente en un 3apice semiagudo (forma Disparithelphusa), 8) no
perceptible.

Al igual que el caracter anterior la forma de éste margen puede ser determinante para la
diferenciacidn de especies. Inclusive entre géneros existen formas como las de los géneros
Smalleyus y Disparithelphusa que difieren

Ornamentacion del borde lateral del proceso mesial: 0) sin borde lateral, 1) sin
ornamentacion, 2) una espina, 3) dos espinas, 4) tres espinas, 5) borde aserrado, 6)
espinas grandes, 7) una espina y un Iébulo circular.

La ornamentacidn de este borde puede jugar un papel muy importante para determinar
géneros, como Smalleyus, o para discernir entre especies como es en el caso de los
Tehuanos. Particularmente la especie T. veracruzana la ornamentacién de su borde lateral
es uno de los caracteres que le otorgan su identidad. Por otro lado, la falta de
ornamentacioén en éste borde, es uno de los que determina al clado de T. lamellifrons.

Posicién de la ornamentacién del borde lateral del proceso mesial: 0) sin ornamentacion,
1) posicién media, 2) porcién media superior, 3) porcion media inferior, 4) borde proximal,
5) en todo el margen.

En la tribu Pseudothelphusini se ha observado que la ornamentacion o falta de esta en el
borde lateral del proceso mesial es determinante para reconocer especies y géneros. Por
otro lado la posicion de esta ornamentacién también puede ser determinante para
reconocer algunos géneros; por ejemplo, el género Disparithelphusa presenta una espina
en el borde proximal. Por su parte el género Pseudothelphusa presenta una espina que
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45.
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47.

generalmente forma parte del borde distal. En cuanto al género Tehuana, presentan
espinas a lo largo del borde lateral y su posicidon es particular para cada especie.

Tamafio y forma de la ornamentacion del borde externo del proceso mesial: 0) sin
ornamentacion; 1) 1 pequefia con el apice semicircular; 2) grande, fuerte y con el apice
agudo; 3) espina grande y alargada con el dpice agudo; 4) un lébulo redondeado y una
espina pequefia, separados por una muesca amplia; 5) multiples espinas con el mismo
tamafio; 6) multiples espinas de diferente tamanio.

Asi como el caracter pasado existen diferencias entre el tamano y forma de la
ornamentacién del borde lateral del proceso mesial. En el caso del género Tehuana la
forma y tamano de sus espinas tiene importancia taxonémica para diferenciar especies.
Por ejemplo, en el caso de T. chontalpaensis y T. lamothei la forma, posicién y orientacién
es crucial para diferenciarlos de las demas especies e inclusive de otros clados internos.

Alcance del borde distal del I6bulo interno del proceso mesial con respecto a la cresta
distal lateral: 0) el mismo que la cresta distal, 1) ligeramente por debajo de la cresta distal,
2) por arriba de la cresta distal, 3) muy por debajo de la cresta.

El I6bulo es diferente a través de las especies de los géneros Pseudothelphusa y Tehuana;
en éste Ultimo, el tamafio y proyeccién de dicho I6bulo es mayor al de otros géneros de la
tribu Pseudothelphusini.

Alcance del borde distal del I6bulo mesial con respecto a la cresta distal de la superficie
mesial: 0) el mismo que la cresta distal, 1) ligeramente por debajo de la cresta distal, 2)
por arriba de la cresta distal, 3) muy por debajo de la cresta.

El alcance del borde distal del proceso mesial con respecto a la cresta distal en las especies
de los géneros Pseudothelphusa y Tehuana puede ser determinante para diferenciar
especies. Particularmente en el género Tehuana se observan diversos alcances, los cuales
pueden ser tomados para diferenciar especies.

En vista cefdlica el I6bulo interno del proceso mesial: 0) ausente, 1) forma redondeada casi
del mismo tamafio del proceso, 2) pequefio con forma redondeada de una fraccién del
tamafio del proceso, 3) pequefio de forma triangular, de una fraccidon del tamafo del
proceso, 4) pequefio y oculto por la proyeccion caudo-marginal, 5) ornamentado en todo
el borde interno (forma Smalleyus), 6) redondo grande, oculto por la proyeccién caudo-
marginal (forma P. parabelliana), 7) forma redondeada casi del mismo tamafio del
proceso, en disposicion horizontal, 8) redondo y pequefio, mas pequefio que el proceso
(Tehuana sp forma naranjal).

La forma del I6bulo interno del proceso mesial puede ser importante para determinar

especies, ya que existe una gran variedad de formas e inclusive disposiciones que pueden
ser tomadas en cuenta a la hora de determinar especies. En el género Tehuana, las
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49.
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51.

especies que forman parre del clado de T. lamellifrons presentan el I6bulo interno casi del
mismo tamano que al del proceso mesial.

En vista distal, forma del I6bulo interno del proceso mesial: 0) ausente, 1) subagudo vy
alargado, con el apice redondeado; 2) amplio con el 4pice redondeado, grande, sin una
diferenciacidn entre la base y el dpice; 3) pequefio y redondeado, con el dpice subagudo;
4) alargado y agudo, con el apice ligeramente orientado cefdlicamente (forma T.
veracruzana); 5) alargado, agudo, su apice es agudo ligeramente orientado cefalicamente,
con la mitad de la longitud de T. veracruzana (forma T. diabolis); 6) pequeio, casi
imperceptible, con el dpice redondo, su grosor es casi la base; 7) alargado y esbelto, con el
apice agudo (forma T. chontalpaensis); 8) diminuto, en forma circular (forma P. mexicana);
9) imperceptible en vista distal (forma P. sulcifrons).

En esta vista la forma de este |6bulo difiere a la de la vista caudal, debido a la proyeccién
del dpice asi como la del borde distal. Las formas que puede adoptar pueden ser
determinantes para identificar taxondmicamente a las especies del género Tehuana.

En vista distal, disposicidon del Iébulo interno del proceso mesial con respecto al I6bulo
distal del proceso caudo-marginal: 0) ausente; 1) oculto por el I6bulo distal de la
proyeccidon caudo-marginal, Unicamente la base es perceptible; 2) lébulo totalmente
perceptible, la distancia que hay su dpice y el I6bulo distal de la proyeccién es mayor a la
longitud total; 3) solo una parte del apice cubierto por el I6bulo distal; 4) lébulo
totalmente perceptible, separado del lébulo distal a una distancia similar a la de su
longitud total; 5) I6ébulo totalmente perceptible, el dpice alcanza esta en contacto con la
superficie interna de l6bulo proximal; 6) lI6bulo totalmente perceptible, la distancia que
hay entre su apice y el I6bulo distal es menor a la longitud total; 7) imperceptible en vista
distal.

Esta disposicion puede ser determinante para diferenciar especies que estén muy
relacionada morfolégicamente, como en el caso de las especies de los clados de T.
lamellifrons y T. poglayenorum.

Ornamentacion de la superficie caudal del proceso mesial: (0) lisa, (1) con un ldbulo
redondeado, (2) con un tubérculo cdénico, (3) con un borde espinoso.

La existencia de ornamentacién en el tercio medio del eje principal del gondpodo,
constituye un cardcter importante en la diferenciacion de tribus. En la tribu
Pseudothelphusini, este rasgo solo se presenta de manera reducida en la especie
Ehecatusa chiapensis (Villalobos-Hiriart, 2005).

Proceso lateral: (0) ausente, (1) presente.

De acuerdo al patrén morfoldgico del primer gonépodo del macho que se presenta en la
tribu Pseudothelphusini, el proceso lateral solo se presenta en la especies del género
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Ehecatusa Ng y Low, 2010, en las cuales, existen otras caracteristicas exclusivas que los
separa de los demas integrantes de la tribu (Villalobos-Hiriart, 2005).

52. Proceso lateral: (0) ausente, (1) independiente, (2) fusionado al proceso mesial.

El proceso lateral puede estar fusionado al proceso mesial o estar independiente. La fusién
con el proceso mesial representa una autapomorfia para Ehecatusa chiapensis. En el resto
de las especies que tienen proceso lateral se registra como un atributo totalmente
independiente de los otros elementos terminales que constituyen la ornamentacién apical
del gondpodo, lo cual se considera el estado ancestral de caracter (Villalobos-Hiriart,
2005).

53. Proceso lateral: (0) formado por una joroba redondeada y armada con espinas agudas, (1)
formado por una placa esbelta que termina en dos dientes triangulares, (2) formado por
una espina parecida a un espoldn, (3) formado por dos espinas a manera de cuernos, (4)
fusionado al proceso mesial, formando una placa con tres ldbulos triangulares, (5)
ausente.

La forma del proceso lateral fue diferente en los taxones que presentaron éste caracter.
Cada una constituye un estado diferente y una autapomorfia que facilmente ayudaria en
la separacidn de géneros y especies (Villalobos-Hiriart, 2005).

Datos Moleculares

De los tejidos obtenidos (tabla 4) se extrajo ADN con la ayuda de kits especializados QUIAJEN y
JENA BIOSCIENCE, que funcionan bajo principios diferentes, columnas de purificacién y
decantacion, respectivamente. El primero se utilizé con muestras antiguas, que tuvieran mas de
cinco afios de antigliedad; mientras que el segundo se utilizé6 con muestras recientes.

La concentracién asi como el grado de pureza del ADN obtenido fueron cuantificadas en un
Nanodrop 2000, Thermo Fhisher Scientific; con lo que se estandarizaron los pardmetros de la
reaccion de PCR (Alejo et al., 2014; Serrato et al., 2014). Ademas, se corroboro su integridad fisica
mediante ensayos de electroforesis en geles de agarosa al 1%, este fue otro método para
descartar muestras en mal estado (Alejo et al., 2014; Fierro, 2014). Se amplificaron tres
marcadores moleculares, dos mitocondriales COl y 16S asi como un nuclear H3 (tabla 5).Los
programas de PCR utilizados para cada marcador se muestran en la tabla 6. La reaccion de PCR se
realizd con el kit MyTaq, los reactivos y concentraciones estan dispuestas en la tabla 7.

Los fragmentos obtenidos fueron enviados al Laboratorio de Secuenciacién Gendmica de la
Biodiversidad y de la Salud del IB UNAM, donde fueron purificados en columnas de Sephadex.
Posteriormente, en un equipo ADN 3500xL, Genetic Analyzer de Applied Biosystems se
secuenciaron por el método Sanger (Marquez et al., 2014). Ademas, se reviso el acervo de
GenBank para encontrar alguna secuencia perteneciente al género para incluirla en el analisis.
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Tabla 4. Ejemplares utilizados en el andlisis molecular

. . Codificacion en el Numero de
Especie Localidad e
analisis catalogo
Potamocarcinus magnus Puente de Suchiapa, Suchiapa, Chiapas. Potmagnus CNCR 25531
Raddaus bocourti Canav.eral.es terraceria a San.|5|dro, CNCR 25488
Municipio de Las Rosas, Chiapas.
Di ithelphusa Ki km 56 carretera a Tuxtepec, San Juan D K CNCR 16776
Isparitheiphusa pecki Bautista Valle Nacional, Oaxaca. pec
Smalleyus tricristatus Camino lzquierdo, Sierra Santa Marta, Stricristatus CNCR 7034
Soteapan, Veracruz.
Pseudothelphusa zongolicae Choapa, Sierra de Zongolica, Veracruz. Pzongolicae CNCR 26643
Pseudothelphusa americana Rio Ajajalpa, Zacatlan, Puebla. Pamericana CNCR 25527
. Laguna Zacatal, Estacién Bioldgica de Los .

Pseudothelphusa parabelliana Tuxtlas, San Andrés Tuxtla, Veracruz, Pparabelliana CNCR 13283
Pseudothelphusa sulcifrons San Juan Tabad, Oaxaca. Psulcifrons CNCR 28922
Pseudothelphusa mexicana CuevalaJoya, 5 k,m NE de Taxco, Taxco de Pmexicana CNCR 27068

Alarcén, Guerrero.
Tehuana complanata Subestacion eléctrica, Amatldn de Los TcomplanatalC CNCR 11957
Reyes, Veracruz.
Tehuana chontalpaensis Arroyo PUEbIO. Viejo, .Ejldo Carlos A. TchontalpaensisLC CNCR 18952
Madrazo, Huimanguillo, Tabasco.
Tehuana sp 1 Rio Las Margaritas, Catemaco, Veracruz. TspRM CNCR 34488
Tehuana jacatepecensis Rio Jacatepec, ?an;:c';ﬂana Jacatepec, Tjacatepecensis LC CNCR 11920
Arroyo tributario del Rio Cajone,
Tehuana sp 2 Ayotzintepec, Oaxaca. TspAyot CNCR 34628
Tehuana sp 3 La Nueva Era a 1 km de Santa Rosa, Oaxaca. TspNEr CNCR 34624
Tehuana sp 4 Arroyo San Isidro, El Naranjal, Oaxaca. TspNaran CNCR 34622
Tehuana sp 5 Nizanda, Asuncion de Ixtepec, Oaxaca. TspNz CNCR 33939
Tehuana lamothei Arroyo cerca de Tapilula, Tapilula, Chiapas. TlamotheilC CNCR 8812
Tehuana poglayenorum Rio Basura, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpoglayenorumLC CNCR 33931
Tehuana sp 6 Rio Col, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpogRC CNCR 33928
Tehuana sp 7 Laguna Majahual, San Andrés Tuxtla, TpoglM CNCR 33929
Veracruz.
Tehuana sp 8 Nueva Victoria, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpogNV CNCR 33930
Tehuana sp 9 Dos Amates, Catemaco, Veracruz. TpogDA CNCR 33933
Cerro El Vigia, Estacion Bioldgica de los .
Tehuana sp 10 Tuxtlas, San Andrés Tuxtla, Veracruz. TpogCVig CNCR 34487
Vereda a Laguna Escondida, Estacion
Tehuana sp 11 Bioldgica de los Tuxtlas, San Andrés Tuxtla, TpogVLE CNCR 33927
Veracruz.
Tehuana sp 12 Terraceria Zapoapan de Cabaias, Catemaco, TverTzC2 CNCR 33932
Veracruz.
Tabla 5. Oligos implementados en este estudio
Gen Oligo Secuencia 5’-3’ Autor Fragmento
ol ChelF1 TACTCTACTAATCATAAAGACATTGG Barrett 613 pb
ChelR1 CCTCCTCCTGAAGGGTCAAAAAATGA y Hebert, 2005
16Sar CGCCTGTTTATCAAAAACAT . 539 pb
165 16sbr CCGGTCTGAACTCAGATCACGT Daniels et al., 2006
AF ATGGCTCGTACCAAGCAGACVGC 327pb
H3 AR ATATCCTTRGGCATRATRGTGAC Colgan et al., 1998

96



Tabla 6. Programas de PCR.

Programa col Programa 16S Programa H3

1 ciclo 94° por 3 minutos 1 ciclo 94° por 5 minutos 1 ciclo 94° por 5 minutos
94° por 45 segundos 95° por 40 segundos 94° por 40 segundos

35ciclos  48°-50° por 45 segundos 35ciclos 48° por 40 segundos 40 ciclos 50° por 40 segundos
72° por 1 minuto 72° por 40 segundos 72° por 40 segundos

1 ciclo 72° por 10 minutos 1 ciclo 72° por 10 minutos 1 ciclo 72° por 10 minutos

Tabla 7. Componentes del medio de PCR.

Reactivo Concentracion Volumen
ddH,0 9.4 uL
BSA 4% 0.6 uL
5x
Buffer dNTPs 15mM 3.5uL
MgCl, 5mM
Taq
Polimerasa 01l
. 0.2 pL
Primers 10x 0.2 ul

La concentracién de ADN
ADN .y uL
determiné el volumen a usar

Anadlisis Filogenéticos

Se procurd que los individuos de ambos analisis fueran los mismos, para poder contrastar las
hipétesis resultantes; pero no pudo ser posible en todos los casos. Algunos ejemplares estaban en
muy buen estado morfoldgico pero el material genético que se les extrajo no permitio la
amplificacion de uno o varios marcadores moleculares. A estos organismos se les excluyd del
anadlisis molecular; debido a que, analizar individuos con informacién faltante puede afectar
negativamente las reconstrucciones filogenéticas moleculares (Som, 2014). Por lo que se procurd
utilizar tejidos de organismos que facilitaran la amplificacidn de los tres marcadores moleculares.
Por otro lado, hubo organismos que proporcionaron material genético de calidad pero sus
caracteristicas morfoldgicas eran inadecuadas: maltratadas, pobremente desarrolladas o ausentes.
Este caso, solo fueron excluidos del andlisis morfoldgico.

Datos morfoldgicos

Se construyé una matriz contemplando caracteres morfolégicos descritos por Villalobos-Hiriart
(2005) y los que se proponen en este estudio. Posteriormente, se analizé en Winclada v 1.61 para
descartar caracteres no informativos, dejando un total de 53 caracteres y 294 estados de caracter.
Se llevé a cabo un andlisis de parsimonia en el software Tree analysis using New Technology (TNT)
v 1.5. No hubo asignacién de peso a algun caracter y tampoco fueron polarizaron; ya que no existe
evidencia fésil u ontogenética como para asegurar el orden en que fueron apareciendo los
caracteres.
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El analisis se inicié con un arbol de Wagner y se llevaron acabo 1000 réplicas. Posteriormente se
uso el algoritmo de Tree Bisection and Reconnection (TBR) para la construccidn de los arboles. De
todos los arboles resultantes se obtuvo un arbol de consenso que posteriormente fue trasladado
al programa Winclada para mapearle los caracteres. Finalmente, el arbol fue editado en
CorelDraw.

Datos moleculares

Los archivos recibidos del secuenciador fueron procesados en el programan Molecular
Evolutionary Genetic Analysis (MEGA) v7.0 con la ayuda del visor FinchT.V. v1.4.0 para generar las
secuencias consensos o “contig”. Las secuencias fueron analizadas en la plataforma en linea Basic
Local Alignement Search Tool (BLAST) v1.8.0 para descartar contaminaciones o secuenciaciones
erroneas. Adicionalmente, fueron procesadas en el Software Geneious para evaluar su calidad. Por
otro lado, se hizo una busqueda exhaustiva de las secuencias disponibles de los géneros Tehuana y
Pseudothelphusa.

El alineamiento fue realizado en la plataforma en linea del programa MAFFT (Katoh et al., 2017)
con un PAM de 200 para poder alinear con los grupos externos (Higgins y Lemey, 2009). En el caso
de las secuencias del gen 16S fueron alineadas tomando en cuenta la estructura secundaria
ribosomal, a fin de incluir estructuturalidad y funcionalidad dentro del andlisis (Hofacker, 2003).
Las secuencias del género no presentaron indels por lo que no fue necesario eliminarlos.

Los genes codificantes de proteina fueron trabajados en el programa PAUP v 4.10 para ser
particionados en codones o tripletes codificante. Debido a que cada posicién dentro del triplete
tiene una tasa de sustitucién diferente (Lanfear et al., 2012). Por lo que fue necesario asignarles
una tasa de sustitucidon a cada posicidon de lo contrario podria estarse ocultando la verdadera
naturaleza variable de cada gen, lo que podria repercutir en el analisis filogenético (Posada y
Buclley, 2004; Kumar et al., 2011; Lanfear et al., 2012; Som, 2014). Adicionalmente, el marco de
lectura asi como la presencia de codones de término fueron corroborados en las plataformas
MAFFT y TranslatorX server, asi como en el programa MESQUITE v 3.3.1 a fin de no tener
secuencias erroneas dentro el analisis (Abascal et al., 2010; Katoh et al., 2017).

Métodos de Inferencia

Los alineamientos resultantes fueron concatenados en una matriz con ayuda del programa
MESQUITE v 3.3.1. La cual, fue exportada para ser analizada en dos métodos de inferencia
filogenética, Inferencia Bayesiana y Maxima Verosimilitud.

Inferencia Bayesiana

Para este andlsis, los modelos de sustitucién fueron seleccionados mediante el programa
Jmotdeltest v2.1.7 y se implementd la correccion de Akaike (Akaike, 1974; Posada y Buckley,
2004). Los modelos resultantes se muestran en la tabla (Tabla 8).
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Tabla 8. Modelos de sustitucidn utilizados en este trabajo

Gen Modelo Autor
H3 posicion 1 JC Junkes y Cantor, 1969
H3 posicion 2 JC Junkes y Cantor, 1969
H3 posicién 3 F81 Felsenstein, 1981
16S HKY Hasegawa et al., 1985
COX I posicion 1 JC Junkes y Cantor, 1969
COX | posicion 2 F81 Felsenstein, 1981
COX I posicion 3 HKY+ Hasegawa et al., 1985

El analisis se realizd en Mr Bayes v3.2.6 en la plataforma en linea de CIPRES (Miller et al., 2010). El
analisis contempld dos corridas simultaneas de 100 millones de generaciones, muestreos cada 10
mil generaciones y la eliminacion del primer 25% de los arboles (burn-in). Se obtuvo un arbol con
todas las relaciones resueltas pero Unicamente se consideraron los clados con una probabilidad
posterior mayor a 90%. Por ultimo, estimaron los valores de estacionalidad del andlisis en el
programa Tracer v1.3 y se procurd que todos los valores de ESS estuvieran por arriba de 200, con
el fin de corroborar que el nimero de generaciones empleado fuera el adecuado (Drummond y
Rambaut, 2009; Ruiz-Vega et al, 2017).

Maxima Verosimilitud

El analisis se realiz6 en RaxML HPC Black Box v8.2.10 en la plataforma de CIPRES (Miller et al.,
2010). Se declararon particiones para la matriz concatenada y tanto el nimero de bootstrap como
los modelos de sustitucién fueron asignados automaticamente por el programa. Se calculé un total
de 1008 bootstrap y se seleccioné el modelo de sustituciéon GTR para cada gen (Rodriguez et al.,
1990).

Los filogramas resultantes fueron visualizados y se les hizo una primera edicién en el programan
FigTree. La edicidn fina fue realizada en el programa Photoshop.

Distancias genéticas
Se analizd la composicidn nucleotidica de caca gen en programa MEGA. Ademas, se obtuvieron las
distancias genéticas para el gen COl con ayuda del indice Kimura 2 Pardmetros en el mismo
programa; esto para poder comparar los resultados con otros trabajos.
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RESULTADOS

Reconstruccion filogenética

Morfolégica

Se obtuvieron 13 arboles con los cuales se obtuvo un arbol de consenso semi estricto, Unicamente
muestra los clados que se conservan el 90% de las veces (Figura 48). Cabe aclarar que se utilizd
debido a que el de consenso estricto Unicamente mostraba politomias. El arbol consté de 632
pasos y tuvo un indice de consistencia de 34 asi como uno de retencién de 56.

En cuanto a su topologia, solamente se describira lo obtenido para el grupo de estudio, ya que las
relaciones obtenidas con y entre los grupos externos no fueron el objetivo de este trabajo.

En cuanto al género Tehuana, se resolvié como monofilético (Fig. 48 A) y como el grupo hermano
del género Pseudothelphusa, similar a lo obtenido por Villalobos-Hiriart (2005) asi como Villalobos
y Alvarez (2010). Ademas, se subdividié en dos linajes principales, el primero comprendié a las
especies que tienen como sinapomorfia, el proceso mesial reducido (Fig. 48 B). El segundo
contempld a las especies que presentan el proceso mesial bien desarrollado (Fig. 48 C).

Las espeicies Tehuana lamellifrons, T. complanata, T. jacatepecensis y poblaciones afines a éstas
conformaron el clado B (Fig. 48 B). En el clado d (Fig. 48 d) la especie T. lamellifrons quedd
agrupada con las poblaciones del Naranjal (Tsp Naran) y Nizanda (TspNz). Como hermanos de este
quedaron en el siguiente orden: T. complanata, T. jacatepecensis, los organismos recolectados en
la Nueva Era, Oax (TspNEr) y los provenientes de Ayotzintepec, Oax. (TspAyot). Las relaciones en
este clado quedaron totalmente resueltas y puede interpretarse como que cada terminal
representa a una especie diferente.

Por otro lado, las especies T. chontalpaensis, T. poglayenorum, T. veracruzana, T. lamothei y T.
diabolis y poblaciones recolectadas en la Regidn de Los Tuxtlas quedaron agrupadas en el clado C
(Fig. 48 C). Las especies T. veracruzana, T. diabolis y T. lamothei quedaron agrupadas en el clado g
(Fig. 48 g), este clado sera discutido a detalle mas a detalle. En cuanto a las poblaciones asociadas
a T. veracruzana (Fig. 48 h) y T. diabolis (Fig. 48 i) no se reconocen como especies diferentes.
Asociado al clado g quedd la poblacién de Laguna Majahual (TpogLM). El clado e (Fig. 48 e)
comprende un politomia entre la especie T. poglayenorum, las poblaciones de Rio Col (TpogRC) y
Nueva Victoria (TpogNV) asi como los clados fy g. El clado f (Fig. 48 f) comprende a las poblaciones
de Dos Amates (TpogDA), Cerro del Vigia (TpogCVig) y vereda a Laguna Escondida (TpogVLE). Por
ultimo, asociado al clado e se encuentra la especie T. chontalpaensis.

Molecular
Los arboles resultantes de los andlisis de Inferencia Bayesiana (Fig. 49) y Maxima Verosimilitud

(Apéndice 1) presentaron topologias muy similares, lo cual habla de la robustez de la hipdtesis
obtenida.
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Figura 48. Arbol de consenso, presenta Unicamente los clados que se conservan mas del 90% de los casos,

representan sinapomorfias vy

Los puntos negros

analisis de parsimonia.

autapormorfias, mientras que los puntos blancos representan regresiones.

obtenido mediante el
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Al igual que en el analisis morfoldgico no se discutiran las relaciones entre los grupos externos, lo
Unico que se comentard es que en ambos andlisis la especie Pseudothelphusa zongolicae resultd
ser el grupo hermano del género Tehuana con soportes de rama 0.99/70 (probabilidad
posterior/bootstrap). Esto concuerda con lo obtenido por Ojeda-Escoto (2017), donde postula que
el género Pseudothelphusa es parafilético.

El género Tehuana se recuperé como monofilético con altos valores de soporte de rama 1/91,
ademas quedd subdividido en tres clados principales. El primero conformado por las especies a T.
poglayenorum, T. diabolis, T. veracruzana y poblaciones recolectadas en la Regién de Los Tuxtlas,
con valores de soporte de rama de 0.99/89 (Fig. 49 A). El segundo y hermano del clado anterior,
albergd a las especies T. lamellifrons, T. complanata, T. jacatepecensis asi como a poblaciones
afines a estas, con valores de soporte de rama de 0.98/80 (Fig. 49 B). El tercer clado quedd
conformado por las especies T. chontalpaensis y T. lamothei, con valores de soporte rama de
0.99/89 (Fig. 59 C).

El clado A quedd dividido en varios subclados, el clado f conformado por las especies T. diabolis y
T. veracruzana con valores de soporte de rama de 0.94/66 (fig. 49 f). Los individuos pertenecientes
a T. veracruzana quedaron agrupados en un clado a parte con valores de soporte de rama de
0.99/70, estos valores diferenciaron a las especies del clado f. Por otro lado, el clado f, se resolvid
como hermano del clado de la especie T. poglayenorum y poblaciones afines a esta. Los
representantes del clado poglayenorum se restringen a la regiéon de Los Tuxtlas, Veracruz y la
topologia del clado es particular. Los organismos provenientes de la localidad tipo, Rio Basura (RB),
Nueva Victoria (NV), Vereda a Laguna Escondida (VLE), Dos Amates (DA) y Cerro del Vigia (CVig)
guedaron mezcladas, indicando que se trata de una sola especie. En clados aparte quedaron
separadas las poblaciones de Rio Col (RC) con valores de soporte de rama de 0.93/66 y Laguna
Majahual (LM) con valores de soporte de rama de 0.98/74; estos clados se ven representados en
las figuras 49 d y e, respectivamente.

El clado B (Fig. 49 B) comprende a un grupo de organismos que se distribuyen en un area
geografica amplia; desde la cuenca del Rio Blanco, Veracruz, atravesando parte del istmo de
Tehuantepec hasta llegar a las estivaciones de la vertiente del Pacifico en Oaxaca. Agrupando a las
mismas especies del clado B del andlisis morfolégico (Fig. 48 B). El cado que perteneciente a la
especie T. lamellifrons, esta representado por organismos provenientes de la localidad de Nizanda
(NZ) y el El Naranjal (Naran), debido a que quedaron mezclados se sugiere que estas poblaciones
pertenecen a la misma especie. Ademas, este clado quedé como grupo hermano del clado g (Fig.
49 g), que representa a la especie T. complanata asi como a una poblacién proveniente de
Motzorongo, Veracruz y presentd valores de soporte de 99/85. Como hermano de estos dos
quedo la especie T. jacatepecensis. En un clado aparte, quedaron los organismos provenientes de
Ayotzintepec, Oaxaca (TspAyot) y La Nueva Era, Oaxaca (TspNE), cada poblacidon queddé agrupada
en su propio clado h (Fig. 49 h) e i (Fig. 49 i) respectivamente. Con valores de soportes de rama
para el clado h de 0.90/74 y para el clado i de 0.99/86.

Por ultimo, como hermano de los clados Ay B quedé el clado C (Fig. 49 C) quedd conformado por
las especies T. chontalpaensis y T. lamothei, con valores de soporte de rama de 0.99/89.
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Codificaciones de las poblaciones del analisis y su procedencia

TediabRM —-- Tehuana diabolis —-------------- Topotipo

TepoglaNV — Tehuana poglayenorum --------- Nueva Victoria
TepoglalLM — Tehuana poglayenorum --------- Laguna Mahagual
TepoglaVLE — Tehuana poglayenorum ----- Vereda Laguna Escondida
TepoglaRC — Tehuana poglayenorum ----------- Rio Col

-Rio Basura
--Dos Amates
-Cerro de El Vigia

Tepogla RB — Tehuana poglayenorum ---
Tepogla DA — Tehuana poglayenorum --
Tepogla Cvig — Tehuana poglayenorum -

TverTZC2 — Tehuana veracruzan@ --------------- Topotipo
Tecompla — Tehuana complanata —------------- Topotipo
TspMotzo — Tehuana complanata —------------- Motzorongo
Tejacatepecensis — Tehuana jacatepecensis — Topotipo
TspNEr —---- -------——- Tehuana sp —----------- ---- Nueva Era
TspAyot — - ----Tehuana sp —- --- Ayotzintepec
TspNaran —------------- Tehuana sp —------------ El Naranjal
TlamNZ —----------- Tehuana lamellifrons — ----Nizanda
Techontalpaensis — Tehuana chontalpaensis — Topotipo
Telamothei — ------ Tehuana lamothei ------ — Topotipo
Pszongol------ Pseudothelphusa zongolicae----- Topotipo

DpeckCCang--- Disparithelphusa pecki--- Cerro cangrejo
DpeckJC------ Disparithelphusa pecki-------Topotipo

Smalle --------- Smalleyus tricristatus Topotipo
Psparebell—Pseudothelphusa parabelliana------- Topotipo
Pssulc-------- Pseudothelphusa sulcifrons------- Topotipo
Psmex------ Pseudothelphusa Mexicana------- Topotipo
PsAm------- Pseudothelphusa americana------- Topotipo
Radboucor------ Raddaus bocourti

Potmagnus----- Potamocarcinus magnus

0.99/70

0.99/56

TpogT2LM
°-93’7‘L[{ TpogTaLm
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‘{;[TpogT12RC e
0.93/66
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Figura 49. Arbol concatenado (H3, 16S y COI) resultante de la reconstruccién filogenética hecha mediante
Inferencia Bayesiana. En cada nodo se presentan, de izquierda a derecha, los valores de probabilidad

posterior y bootstrap.
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Distancias genéticas

El alineamiento de los tres genes concatenados tuvo una longitud de 1,479 pares de bases (pb), de
las cuales 665 pb pertenecen al gen COI, 487 pb al gen 16Sy 327 pb al gen H3.

En cuanto al gen COIl tuvo una composicion nucleotidica de 35.8% de Timinas (T), 17.2% de
Citocinas (C), 31.6% de Adeninas (A) y 15.4% de Guaninas (G). Por otro lado, del total iUnicamente
se reportan 139 sitios variables, 89 sitios informativos y 526 sitios conservados. Por otro lado se
evalud la composicion nucleotidica sélo para el género Tehuana, reportando 37 sitios variables asi
como informativos y 628 sitios conservados. En el caso del gen 16S, tuvo una composicién
nucleotidica de 36.4% de T, 10% de C, 35.5% de A y 18.1% de G. En este caso se obtuvieron 96
sitios variables, 37 sitios informativos y 377 sitios conservados. Por ultimo el gen H3 tuvo una
composicion nucleotidica de 13% de T, 31.4% de C, 24.6% de A y 31.3% de G. Presentd 16 sitios
variables, 8 sitios informativos y 311 sitios conservados.

Se obtuvieron las distancias genéticas que tiene el género Tehuana con otros géneros de la tribu,
resaltando la distancia con el género Pseuditelphusa de 8.6%, mayor a las que presenta con
Disparithelphusa (3.8%) y P. zongolicae (4.2%) (Tabla 9). En cuanto a las distancias obtenidas entre
los clados principales de la hipdtesis filogenética obtenida, se observé que los clados A y B
presentan una distancia de 1.9%, mientas que el clado C con cualquiera de los otros clados
presentd una distancia mayor al 3.5% (Tabla 10). Las distancias genéticas promedio entre las
especies del género son de 2.4% (tabla 11). También se exploraron las distancias obtenidas entre
los integrantes de los clados principales; para el clado A se reporta un promedio de 0.1% (Tabla
12), el clado B obtuvo un promedio de 0.28% (Tabla 13) y el clado C obtuvo una distancia de 2.7%
(Tabla 11).

Tabla 9. Distancias genéticas entre los géneros de la tribu Pseufothelphusini

Género 1 2 3 4 5 6 7
1 Tehuana
2 Smalleyus 0.091
3 Raddaus 0.096 0.122
4 P. zongolicae 0.042 0.100 0.080
5 Pseudothelphusa 0.086 0.115 0.098 0.082
6 P. parabelliana 0.036 0.074 0.087 0.038 0.069
7 Potamocarcinus  0.111 0.128 0.087 0.109 0.104 0.097
8 Disparithelphusa 0.038 0.086 0.080 0.041 0.070 0.030 0.095

Tabla 10. Distancias genéticas entre clados principales

Clado 1 2
1 A
2 B 0.019
3 C 0.037 0.039
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Tabla 11. Distancias genéticas entre las especies del género Tehuana

Especie 1 2 3 4 5 6 7
1 poglayenorum
2 veracruzana 0.002
3 diabolis 0.002 0.000
4 lamellifrons 0.018 0.020 0.020
5 aff. jactepecensis 0.017 0.019 0.019 0.003
6 complanata 0.021 0.023 0.023 0.003 0.005
7 chontalpaensis 0.031 0.033 0.033 0.033 0.032 0.034
8 lamothei 0.042 0.044 0.044 0.046 0.045 0.045 0.027

Tabla 12. Distancias genéticas entre los representantes del clado A. Las abreviaturas son: RB) Rio Basura, NV) Nueva
Vistoria, RC) Rio Col, DA) Dos Amates, LM) Laguna Majahual, VLE) Vereda a Laguna Escondida y CVig) Cerro del Vigia.

©CoOoO~NOOAOPS~OWON-

Poblacion 1 2 3 4 5 6 7 8
poglayenorum RB
poglayenorum NV 0.000
poglayenorum RC 0.002 0.002
poglayenorum DA 0.000 0.000 0.002
poglayenorum LM 0.000 0.000 0.002 0.000
poglayenorum VLE  0.000 0.000 0.002 0.000 0.000
poglayenorum CVig 0.000 0.000 0.002 0.000 0.000 0.000
veracruzana 0.002 0.002 0.003 0.002 0.002 0.002 0.002
diabolis 0.002 0.002 0.003 0.002 0.002 0.002 0.002 0.000

Tabla 13. Distancias genéticas entre los representantes del clado B.

Poblacion 1 p 3 4
lamellifrons NZ
El Naranjal 0.000

Ayotzintepec 0.004 | 0.004
La Nueva Era | 0.002 | 0.002 | 0.002
complanata 0.003 | 0.003 | 0.006 | 0.004

QB WON =
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DISCUSION

Antes que nada, es necesario explicar algunas consideraciones que se tomaron para discutir los
resultados de este trabajo. La distribucion y diversidad de los organismos dulceacuicolas depende
tanto de su capacidad de dispersidn como de la complejidad de las redes hidrograficas que habitan
(Avise y felley, 1979; Humpries y Parenti, 1986; Gascon et al., 2000; Kuchta y Meyer, 2001). A su
vez esta complejidad depende de la historia geolégica de cada region, cada evento geoldgico ha
dado lugar a procesos vicariantes de aislamiento que inciden en la diversificacion de los grupos
dulceacuicolas (Gascon et al., 2000; Kuchta y Meyer, 2001; Huidobro et al., 2006; Stutz et al.,
2010; Loxterman y Keeley, 2012). En decdpodos de agua dulce, se ha probado que hay cierta
correspondencia entre la historia geoldgica de sus habitats y sus filogenias, incluso moleculartes;
lo que respalda la ideas antes descritas (Huidobro et al., 2006; Shin et al., 2009, Shin et al., 2011).
Es interesante incluir esta informacién, ya que puede tanto complementar como contrastar los
resultados de este trabajo y asi generar una hipdtesis evolutiva robusta, apoyada por mas de una
fuente de evidencias (Benoit, 2005).

Comparacidn con hipétesis filogenéticas previas

Las hipodtesis filogenéticas resultantes de este trabajo tuvieron topologias similares a las obtenidas
por Villalobos-Hiriart (2005) Villalobos y Alvarez (2010) y Ojeda-Escoto (2017). Esto debido a que
se utilizaron las mismas poblaciones, especies tipo, que estos autores y a diferencia de ellos, se
incluyeron organismos afines a las especies tipo. De esta manera se pudo evaluar la variacion
morfoldgica y genética a través del género.

Andlisis morfoldgico

En este andlisis, el género Tehuana se resolvié como monofilético (clado A), definido por tres
sinapomorfias y subdividido en dos clados principales. La subdivision del género se debe al tamario
y ornamentacion del proceso mesial, desarrollado y reducido. Ademds, se observd que las
especies con el proceso mesial desarrollado tienen una distribucidn disyunta a lo largo de Ila
vertiente del Golfo de México, mientras que las especies que presentan el proceso mesial reducido
se encuentran en un area que atraviesa el pais, desde la cuenca de Rio Blanco en Veracruz hasta la
zona montafiosa de la vertiente del Pacifico en Oaxaca. Esto fue reportaron tanto por Villalobos-
Hiriart (2005) como por Villalobos y Alvarez (2010); sin embargo, estos autores no consideraron la
importancia filogenética de este caracter, debido a que sus resultados no lo reflejaron (Fig. 50)
(ver apartado de “caracteres morfoldgicos éinformativos o no?”).

El clado B (Fig. 48 B), comprende a las especies y poblaciones afines a T. lamellifrons, T.
complanata y T. jacatepecensis. El clado se define por la presencia de un proceso mesial reducido
en forma de cuchara, con los bordes tanto cefdlico como lateral redondeados y un borde lateral
carente de ornamentacion, congruente con los trabajos antes mencionados.

En cuanto a las relaciones internas del clado no se resolvieron como las que reportaron Villalobos-
Hiriart (2005) asi como Villalobos y Alvarez (2010), debido a que se incluyeron poblaciones afines a
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las especies nominales. Ellos reportaron que T. lamellifrons y T. complanata resolvian como
hermanas, mientras que T. jacatepecensis quedaba como hermana de estas.

En este trabajo se obtuvo como hermana de T. lamellifrons a la poblacién de Nizanda (Nz) y
subsecuentemente la de El Naranjal (Naran), clado g (Fig. 48 g), inclusive se resolvieron como
especies diferentes. La forma del l6bulo interno del proceso mesial, asi como las formas y
proporciones morfométricas entre los |dbulos de la proyeccion caudo-margina fueron
determinantes para distinguir a estas poblaciones. Ademas, esto tiene congruencia geografica ya
qgue la localidad tipo de T. lamellifrons y Nizanda son cercanas, mientras que El Naranjal se
encuentra a kildmetros de distancia (Fig. 52). Como hermana del clado g se obtuvo a la especie T.
complanata; ya que la forma y orientacién de su procesos mesial es similar a lo observado en T.
lamellifrons (Fig. 56). T. complanata se diferencié por la relacion morfométrica de los Iébulos de la
proyeccidon caudo-marginal, asi como la disposicidn entre la cresta de la superficie lateral y la de la
caudo-marginal. T. jacatepecensis se resolvido como la siguiente terminal hermana, tiene una
morfologia muy similar a lo antes descrito pero se diferencid por la orientacién del borde cefélico
del proceso mesial, en direccién cefdlica. Como hermana de lo antes descrito, resulté la poblacion
de la Nueva Era (NEr) y subsecuentemente la poblacién de Ayotzintepec (Ayot), éstas se
diferenciaron por las formas que presentaron los margenes cefalico y lateral del proceso mesial,
asi como la forma del I16bulo interno del proceso mesial. Este grupo, a traviesa diversos sistemas
orograficos complejos, lo cual puede ayudar a vislumbrar la diferenciaciéon de cada poblacion
analizada como una especie diferente (Fig. 59).

En cuanto al clado C (Fig. 48 C) compuesto por T. poglayenorum, T. veracruzana, T. diabolis, T.
chontalpaensis, T. lamothei y poblaciones afines a estas especies, se relacionaron como en el
analisis de Villalobos-Hiriart (2005) (Fig. 50). Morfolégicamente se define por la presencia de un
proceso mesial bien desarrollado, el borde lateral redondeado o recto, como T. veracruzana, y la
presencia de una espina que ornamenta el borde lateral (Fig. 57 i).

El clado i (Fig. 48 i) compuesto por T. lamothei y T. diabolis no tiene coherencia morfoldgica, ya
que difieren en cuanto a la forma, proporcidn asi como disposicién de los I6bulos de la proyeccién
caudo-marginal, en la ornamentacién, orientacién y forma del proceso mesial. Ademas, existe una
amplia separacion geografica entre las localidades de ambas especies. Este resultado puede
deberse a un error durante el analisis (Yang y Rannala, 2012). Es se discute, ya que la especie T.
chontalpaensis, que presenta una morfologia similar a la de T. lamothei quedé exluida del clado e
(Fig. 48 e). Con respecto a lo obtenido tanto por Villalobos-Hiriart (2005) como Villalobos y Alvarez
(2010), este error es el mismo. Se insiste en un error debido a que al mapear los caracteres
morfoldgicos en el cladograma, se observa que T. lamothei presenta un nimero de sinapomorfias
mayor al que define a cualquiera de las especies del clado e.

Como grupo hermano (Fig. 48 h) tenemos a T. veracruzana, esto a es congruente morfoldgica y
geograficamente, si se excluye a T. lamothei. Morfolégicamente debido a que tanto T. veracruzana
como T. diabolis presentan un lébulo proximal de la proyeccién caudo-marginal alargado (Fig. 57 f
e i) y geograficamente debido a que las localidades de ambas especies son muy cercanas (Fig.
54).Los trabajos de Villalobos-Hiriart y Alvarez (2010), resuelven como hermanas a T. veracruzana
y T. poglayenorum. T. veracruzana se define por la presencia del I6bulo proximal alargado de la
proyeccion caudo-marginal, tan largo como la longitud media del gonépodo.
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Figura 50. Arbol consenso de mayoria obtenido en el anélisis de Villalobos-Hiriart (2005) en rojo se resalta el

clado del género Tehuana.

Ademas el proceso mesial presenta el borde lateral recto ornamentado con una pequefia espina
triangula; en vista distal, el I6bulo interno del proceso mesial es alargado, en forma de aguja y con
el apice curvado en direccidn cefalica; pero las proporciones que guardan los |dbulos de la
proyeccion caudo-marginal son claves para reconocer a esta especie. Particularmente, el 16bulo
proximal, ya que presenta una altura mayor a dos veces su propia longitud (Fig. 57 f).
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Como grupo hermano del clado g (Fig.48 g) se resolvid la poblacidn de Laguna Majahual (LM),
debido a que presenta el I6bulo proximal de la proyeccidn caudo-marginal mds alargado que las
otras poblaciones analizadas para el complejo de T. poglayenorum. Posteriormente tenemos al
complejo T. poglayenorum (Fig. 48 e); el cual, se resolvié como politomia, salvo por el clado f. Este
clado (Fig. 48 f), quedd conformado por las poblaciones de Dos Amates (DA), Vereda a Laguna
Escondida (VLE) y Cerro del Vigia (CVig); lo que tiene cierto sentido geografico ya que se ubican en
la parte sureste del Volcan San Martin. Aunque si siguiéramos un sentido estricto, en este clado
deberia estar incluida la poblacién de la localidad tipo de la especie, Rio Basura (RB) (Fig. 55). De
esta distincion morfoldgica, Unicamente se rescata a la poblacidon de Laguna Majahual (LM) como
probable especie nueva.

Andlisis Molecular

El trabajo de Ojeda-Escoto (2017) fue fundamental para verificar las secuencias genéticas,
comparar e interpretar los resultados del presente andlisis. También se encontraron diferencias
entre la hipotesis filogenética obtenida en este analisis y la de Ojeda-Escoto (Fig. 51).

En este anadlisis el género Tehuana se resolvié como monofilético y subdividido en tres clados
principales (Fig. 49). Esta subdivisidén fue reportada por Ojeda-Escoto (2017) pero no discutio las
implicaciones filogenéticas de esto (ver apartado de “caracteres morfoldgicos éinformativos o
no?”).

En el clado A (Fig. 49 A) quedaron agrupadas T. poglayenorum, T. veracruzana, T. diabolis y
poblaciones afines a estas especies.Particularmente, T. veracruzana y T. diabolis, se resolvieron
como hermanas, clado f (Fig. 49 f). A diferencia del andlisis de Ojeda-Escoto (2017), donde reporta
a T. poglayenorum y T. veracruzana como hermanas, en esto hay dos consideraciones. La primera
es que el organismo que utilizé como T. veracruzana proviene de Coyame, localidad aledana al
Lago de Catemaco, localidad tipo de T. diabolis, lo indica que este organismo esta mal identificado.
Lo segundo, es que si usd secuencias pertenecientes a T. diabolis se esperaria que se resolvieran
en un clado pero no fue asi (ver apartado de “complejidad de las técnicas moleculares”).

El clado f y el clado que comprende a T. poglayenorum asi como a sus poblaciones afines
(complejo poglayenorum) se resolvieron como hermanos. Las relaciones filogenéticas dentro del
complejo poglayenorum no son claras, se resolvieron como poltomia, a excepcidon de las
poblaciones provenientes del rio Col (RC) y laguna Majahual (LM), clados e y d respectivamente
(Figs. 49 d y f). Lo que supondria su distincion como especies diferentes. Geograficamente esto
tienen sentido (Fig. 55), ya que la poblacién de Laguna Majahual es la mas aislada al norte y el rio
que la alimenta parece no tener conexion alguna con otros arroyos de la zona. Por su parte, la
poblacién Rio Col parece ocupar una microcuenca aislada; ya que desemboca directamente al mar
a través de un rio corto que no tiene conexién aparente con algin otro cuerpo de agua. Esto
podria indicar que la complejidad fisiografica de la region estd influenciando la diversificacion de
algunas de las poblaciones del complejo poglayenorum.
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Figura 51. Arbol resultante del andlisis concatenado de Inferencia Bayesiana realizado por Ojeda-Escoto
(2017); en rojo se resalta el clado del género Tehuana.

En el clado B (Fig. 49 B), se agruparon las especies T. lamellifrons, T. complanata, T. jacatepecensis
y poblaciones relacionadas a estas especies. Ojeda-Escoto (2017) también reconocid a este clado
pero analizé un nimero menor de terminales y no incluyé secuencias de T. lamellifrons. Esto
ultimo es importante de mencionar ya que T. lamellifrons es la especie tipo del género. Cabe
aclarar que para este analisis no se pudo extraer material genético de los especimenes de la
localidad tipo debido al tiempo de preservacion que tienen (ver apartado “complejidad de las
técnicas moleculares”). Por lo que se propuso un topotipo, la poblacidn de Nizanda en el municipio
de Asuncidn Ixtaltepec, Oaxaca, una localidad cercana a la localidad de T. lamellifrons.
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Con respecto a las relaciones internas del clado B, no se encuentran resueltas del todo, se puede
observar que T. lamellifrons y la poblacién del Naranjal (Naran), se obtuvieron como hermanas,
reforzando los resultados del andlisis morfoldgico, son poblaciones cercanamente relacionadas.
Sin embargo, la distancia geografica que existe entre dichas localidades, es demasiado amplia
como para apoyar esta idea (Fig. 52). Estas poblaciones resolvieron como hermanas del clado g
(Fig. 49 g), donde se agrupd a T. complanata y a la poblacion de Motzorongo (Motzo), Tezonapa,
Veracruz. Cabe resaltar que el organismo proveniente de Motzorongo no presentaba caracteres
taxondmicos para su determinacidon y con estos resultados pudo ser determinado. Ademas su
localizaciéon geografica reforzd esta determinacion, Motzorongo se encuentra cerca de la localidad
tipo de T. complanata, un ejemplo aplicado de la taxonomia integrativa (Morrone, 2013). T.
jacatepecensis se mantuvo como hermano del clado que comprende a T. lamellifrons y T.
complanata. Relacionado a este grupo mas grande, quedd el clado conformado por las
poblaciones de Ayotzintepec (Ayot), Oaxaca, y los de la Nueva Era (NEr), Playa Vicente, Veracruz
(Figs. 49 h e i). Al igual que en el analisis morfoldgico, estas poblaciones quedaron separadas,
incluso de T. jacatepecensis, especie cercana geograficamente (Fig. 59). Con este respaldo se
propone a ambas poblaciones como especies nuevas.

Por ultimo, en el clado C (Fig. 49 C) se resolvieron como hermanas T. chontalpaensis y T. lamothei,
se obtuvo exactamente igual al presentado por Ojeda-Escoto (2017). Relacionado al linaje que
conforman los clados A y B. En este caso la distribucion geogréfica también respalda la
informacidn obtenida por los datos moleculares, a diferencia del andlisis morfolégico donde estas
especies se encuentran separadas.

Con respecto a los grupos externos no se discutird mucho, salvo por los cercanamente
relacionados con el género Tehuana. La especie Pseudothelphusa zongolicae se resolvié como el
hermano inmediato del género Tehuana. Esto es interesante, ya que a pesar de estar descrita para
el género Pseudothelphusa presenta caracteristicas en el gondpodo del macho que la relacionan al
género Tehuana. Presenta una estructura similar al I6bulo meso-distal, caracteristica diagndstica
del género Tehuana, pero en posicidn y forma diferentes. P. zongolicae el I6bulo sobresale de la
cresta distal de la unidn de las superficies lateral y caudal del gonépodo. Esto tiene que ser
revisado a detalle, ya que existe la posibilidad de que P. zongolicae, en realidad sea un género
monotipico no descrito. A nivel geografico, siempre ha sido tema de discusion la presencia de
especies del género Pseudothelphusa en la vertiente del golfo de México, ya que se pensaba que la
distribucidn del género deberian estar restringida a la vertiente del Pacifico y partes del altiplano
mexicano (Villalobos, 2005; Huidobro et al., 2006;). Esta idea se ve reforzada por el trabajo de
Ojeda-Escoto (2017), donde encuentra cierta organizacion geografica entre los géneros de la tribu.
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Figura 56. Diferencias entre las especies a-c) T. lamellifrons, d-f) T. complanata y g-i) T. jacatepecensis.

114



Figura 57. Diferencias entre las especies a-c) T. poglayenorum, d-f) T. diabolis y g-i) T. veracruzana.
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Figura 58 Diferencias entre las especies a-c) T. chontalpaensis y d-f) T. lamothei.
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Figura 59. Mapa de distribucion de las poblaciones de T. jacatepecensis.

Figura 60. Tipos de espinas del borde lateral del proceso mesial a) y b) grandes y fuertes; c) pequefia apenas
perceptible; a) T. chontalpaensis, b) T. lamotheiy c) T. poglayenorum.
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Caracteres morfoldgicos éinformativos o no?

En la tribu Psudothelphusini, la morfologia de los apéndices reproductivos ha jugado un papel
fundamental en la formacién de sistemas de clasificacién e inclusive en el establecimiento de
relaciones filogenéticas (Ortmann, 1893; 1897; Smalley, 1964; Bott, 1967, 1968; Pretzmann, 1972,
1973; Rodriguez y Smalley, 1972; Rodriguez, 1982, 1986,1992; Villalobos-Hiriart, 2005; Villalobos y
Alvarez, 2010; Pedraza-Mendoza, 2017). La razédn es que la morfologia de los gondpodos
resguarda la informacién necesaria para distinguir taxones, mientras que los caracteres externos
somaticos son poco informativos (Rodriguez y Campos, 1998; Villalobos-Hiriart, 2005). A ciencia
cierta no se sabe qué factores determinan la seleccién de formas, tamafios y disposicién de los
procesos apicales. Lo que se ha propuesto es que han aparecido diversas formas a lo largo del
tiempo y se han ido seleccionando conforme a la transformacidn geoldgica de la regién geografica
gue ocupan asi como a procesos de seleccion sexual; dando lugar a la diversidad de formas en los
gondpodos de los machos. En otros grupos de cangrejos dulceacuicolas se ha demostrado que
existe cierta correspondencia entre historia geoldgica y los caracteres morfoldgicos que presentan
(Schubart y Koller, 2005; Shin et al., 2009, Shin et al., 2011).

Las hipdtesis resultantes de los analisis de este trabajo no presentan topologias similares pero hay
ciertas conclusiones que pueden obtenerse al comparar ambas topologias. Primero, en ambos
analisis el género resulté monofilético; lo cual resalta la importancia de los caracteres que definen
al género Tehuana; ya que también reflejan verdaderas relaciones de ancestria comun. Por lo
tanto, la descripcién de Villalobos-Hiriat (2005) de estos caracteres como diagndsticos para el
género, fue acertada. Por otro lado, ambos analisis concuerdan en la subdivisidn del género, el
morfoldgico reconoce dos clados mientras que en el molecular reconoce tres. Pero al contratar
ambas hipdtesis con otro tipo de informacidn, se resalté el hecho de que la hipdtesis molecular
fue mads robusta. Al mapear los caracteres morfoldgicos en el andlisis molecular, se pudo sefialar
qué caracteres son plesiomarficos, sinapomarficos o inclusive si reflejan verdaderas relaciones de
ancestria comun (Magallén, 2004; Wirkner y Richter, 2010; Morrone, 2013). Incluso su topologia
empatdé mejor con la distribucién geografica de cada clado.

Villalobos-Hiriart (2005) propuso que la forma del proceso mesial es crucial para identificar grupos
dentro del género, pero no reconoce su importancia filogenética. Al mapear los caracteres
morfoldgico podemos reconocer que la presencia de un proceso mesial bien desarrollado es un
cardacter plesiomdrfico, ya que lo comparten tanto el clado C como el clado A, mientras que la
presencia de un proceso mesial reducido puede ser tomado como un caracter derivado o
sinapomarfico (Fig. 61). Por otro lado, al darle importancia al proceso mesial, también se le puede
atribuir importancia a las formas y ornamentacién que presente.

Siguiendo lo anterior, el clado C guarda caracteristicas plesiomdrficas aprecias al grupo ancestral
que dio origen al género Tehuana, debido a su posicién en el cladograma, pero también tiene
rasgos que lo definen (Fig. 58). Como la amplitud del borde cefdlico del proceso mesial y la
presencia de una espina de gran tamafio con el dpice agudo, posicionada en la parte proximal del
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borde lateral del proceso mesial. La forma, orientacién y el tipo de ornamentacién que presente el
proceso mesial fue determinante para diferencias a las especias de este clado (Fig. 60).

El clado C es hermano de los clados A y B, pero guarda una relacion mayor con el clado A, debido a
gue ambos presentan un proceso mesial desarrollado con ornamentacidon en el borde lateral. A
diferencia del clado C, el clado A presenta la mitad proximal del margen lateral del proceso mesial
recto; ademds, presenta una espina pequefia en la parte media distal (Fig. 60). La gran variedad de
formas que se observan en los I6bulos de la proyeccién caudo-marginal de este clado, ayudan a
diferenciar especies e inclusive poblaciones, aunque no se vea reflejado en el analisis molecular.
Evidencia de esto puede tomarse en la relacidon que guardan T. diabolis y T. veracruzana, ambas
poseen el Iébulo proximal elongado (altura) que representa varias veces su propia longitud e
inclusive varias veces la altura del l6bulo distal. Por otro lado, las formas de los I6bulos internos
del proceso mesial, en vista distal, puede ser consideradas diagndsticas para cada especie, ya que
se ven respaldadas con los resultados moleculares. T. poglayenorum presenta un lébulo pequeio
casi imperceptible, T. veracruzana por el contrario presenta una lébulo alargado, esbelto asi como
agudo y T. diabolis presenta lébulo parecido al de T. veracruzana pero con una longitud menor
(Fig. 57).

En el caso de las poblaciones de T. poglayenorum se observé una gran diversidad de formas y el
analisis morfoldgico pudo reconocer a ciertas poblaciones como especies diferentes, siendo la mas
evidente la poblacién de Laguna Majahual. Sin embargo, en el andlisis molecular no se puedo
reconocer lo mismo, Unicamente las poblaciones de Laguna Majahual y Rio Col se resolvieron
como diferentes. Por lo que dichas poblaciones son fuertes candidatas para ser declaradas como
especies nuevas, ya que su distincién esta apoyada en ambos analisis.

Algunos autores plantean que la incongruencia entre la evidencia morfoldgica y molecular se debe
a la plasticidad fenotipica de los organismos. La cual, es desarrollada por la interaccién de los
organismos con su nicho, llamando a estas variaciones morfoldgicas “ecomorfos”. Schubart y
Koller, 2005 descriden este fenémeno para cangrejos dulceacuicolas jamaiquinos. En este trabajo
se revisaron poblaciones de Sesarma windsor Tiirkay y Diesel, 1994, especie de amplia
distribucion. Observaron algunas diferencias entre las poblaciones que revisaron, sobre todo en
las proporciones morfométricas del caparazén, quelas y el mero de tercer maxilipedo; esto los
llevd a pensar que se trataba de un complejo de especies. Pero al contrastar la morfologia con la
evidencia genética no fue posible diferenciarlas, salvo por una poblacién que fue descrita como
especie nueva. En este caso la morfologia externa estd en contacto directo con el nicho ecoldgico
de cada poblacién y puede ser que ahi la plasticidad fenotipica explique mas este fendmeno. En
cuanto a los gondpodos de los macho no se conoce si existe en verdad alguna presidn por parte
del ambiente que esté propiciando la variedad de formas. Los autores también reconocen que el
problema se debe tiempo de radiacidon que tuvo Sesarma windsor ya que la consideraron como
una especie joven y no descartaron la posibilidad de que estas poblaciones en un futuro puedan
especiar, cosa posiblemente esté pasando con las poblaciones de T. poglayenorum, dad su baja
distancia genética.
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En el caso del clado B, podemos decir que la presencia de un proceso mesial reducido vy la falta de
ornamentacién en el borde lateral de esta misma estructura, son caracteres cruciales para su
reconocimiento. Estas caracteristicas representan autapomorfias para el clado, respaldadas por
ambos analisis. En este clado se observé homogeneidad tanto morfoldgica como genética, por lo
que es dificil tratar de definir caracteres de importancia taxondmica que diferencien especies,
salvo por la orientacién del borde cefalico y la forma del I6bulo interno del proceso mesial. Una
diferencia importante, con el clado A, es que el clado B ocupa un area geografica mayor y
atraviesa diversas formaciones orogréficas, restandole ciert importancia a la homogeneidad
morfoldgica. Un caso peculiar es el de la localidad de T. jacatepecensis y las poblaciones que se
distribuyen en areas geograficas cercanas, ya que se restringen en un area geografica pequefia
pero conformada por complejos proceso orograficos que aislan a cada poblacion (Fig. 59). En este
caso, las poblaciones provenientes de Ayotzintepec y La Nueva Era, se resuelven en ambos analisis
como especies diferentes, sumado a su distribucidon geografica pueden ser propuestas como
especies nuevas.

Variaciones morfoldgicas

Asi como se abordd en apartados anteriores, existen diversas incégnitas con respecto a la
seleccidon de la morfologia que presentan los gondpodos de los machos; se cree que hay cierta
invulnerabilidad de esta estructura con respecto al ambiente y esto tiene que ver con la
proteccion que le otorga el abdomen (Sternberg et al., 1999). Por otro lado, patrones de
distribucidn, eventos de especiacién y diversificacidon de los cangrejos de agua dulce dependen de
los eventos geoldgicos que hayan dado lugar a los cuerpos de agua que habitan (Huidobro et al.,
2006; Shin et al., 2009, Shin et al., 2011). Existen varios motivos por los que pueden aparecer
variaciones morfoldgicas que van desde la plasticidad fenotipica, simple variacion intraespecifica,
variacion estacional, hasta la representacidon de una verdadera adaptacién al ambiente (Morrone,
2013; Schubart y Koller, 2005). Por otro lado existen casos en donde la morfologia no ayuda a
reconocer especies debido a que es homogénea y que puede deberse a varios factores, dentro de
los cuales resalta la edad de divergencia de cada clado (Worsham, et al., 2017); esto puede verse
reflejado en datos moleculares (Pybus, 2006).

Bajo este amplio contexto, podemos justificar el uso de las variaciones morfolégicas dentro de
este analisis. Aunque su correcta interpretacion asi como asignacion de peso filogenético aun
puede ser puesto a prueba. Lo Unico que se puede decir es que el uso integrativo de la
informacidn es la manera correcta de intentar dar luz a problemas como el que presenta el género
Tehuana (Benoit, 2005; Negri y Mantelatto, 2017).

El género Tehuana presenta diversos problemas con respecto a la congruencia entre las
variaciones morfoldgicas y la evidencia molecular, pero la integracion de la distribucién geografica
puede dar cierto sentido. El linaje que comprende T. poglayenorum presenta una gran diversidad
de formas en un darea geografica pequefia pero con un complejo sistema de cuencas asi como de
redes hidrograficas, aislando a cada poblacién, lo que no concuerda con la baja variabilidad
genética que presenta. Por otro lado, el linaje de T. lamellifrons presenta una baja variabilidad
genética y morfoldgica pero cubre un area geografica extensa; las especies que lo conforman
pertenece a regiones hidroldgicas diferentes (Villalobos-Hiriart, 2005; Ojeda-Escoto, 2017), lo cual
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puede contrastar con los resultados del analisis molecular, al homologar ciertas poblaciones con
algunas especies. Por ultimo tenemos al clado compuesto por T. chontalpaensis y T. lamothei el
cual presenta el caso ideal para diferenciarlas: tanto caracteres morfolégicos como la evidencia
genética y la distribucidn geografica concuerdan para definir a cada especie.

En el sentido estricto de la evidencia genética, los problemas antes descritos pueden ser
solucionados facilmente argumentando por un lado, ecomorfos (Schubart y Koller, 2005) en el
clado de T. poglayenorum y por otro, una especies de amplia distribucién en el caso del clado de T.
lamellifrons. Pero en la opinidn de este autor no es asi, ya que se contrapone a todo lo que se sabe
en otros grupos de cangrejos de agua dulce con respecto a los procesos de especiacién y
diversificacion (Huidobro et al., 2006; Shin et al., 2009, Shin et al., 2011; Worsham, et al., 2017).
Por desgracia en este momento no cuento con la evidencia suficiente para defender con mayor
profundidad o descartar, las hipdtesis formuladas con las evidencias compiladas hasta el
momento. Considero necesario compilar la informacidon molecular pertinente para que se pueda
esclarecer esta problematica, si se trata de un grupo de reciente radiacidon (ver apartado de
distancias genéticas).

Distancias genéticas

En cuanto a las distancias genéticas reportadas en este trabajo, podemos decir que las distancias
entre las especies del género Tehuana son heterogéneas. Las distancias entre los clados
principales (A, B y C) son muy similares y oscilan alrededor del 2%. Mientras que las distancias
entre las especies de cada clado varian del 0.2% al 0.4%. Salvo por las especies del clado C, la
distancia entre ellas es de 2.4%. Esto puede tener varias interpretaciones dependiendo del punto
de vista que se aborde, puede deberse a la edad del taxdn estudiado, al gen que estamos
siguiendo y a su tasa de cambio, asi como a la respuesta que tiene cada taxdn con su entorno
(Magallon, 2004).

Existen diversas discusiones y aplicaciones de las distancias genéticas, entre las que destacan la
inferencia filogenética y la datacion molecular (Bromham y Penny, 2003; Magallén, 2004; Pybus,
2006; Joly et al., 2015). Lamentablemente en este trabajo no se realizé un ejercicio de datacion,
pero con base en los principios bajo los que se rige podemos proponer una breve explicacion.
Muchos autores (Bromham y Penny, 2003; Magallén, 2004; Joly et al., 2015) explican que mientras
mas pequefias sean las distancias genéticas entre dos grupos mayor relacién filogenética tienen y
viceversa. Otra explicacidn, es que estd relacionada con la edad de cada clado; mientras mas corta
mas reciente es y por el contrario, si es grande sefiala a un grupo antiguo, refiriéndose al
momento en el que se separaron de la linea ancestral (Zuckerkandl y Pauling, 1965; Hills et al.,
1996; Sanderson, 1998; Bromham y Penny, 2003; Magalléon, 2004).

En cuanto a la edad de la tribu Pseudothelphusini, Ojeda-Escoto (2017) la sitia en el Mioceno
Medio, una edad mas reciente a la que considerd Villalobos-Hiriart (2005), antes del mioceno.
Villalobos-Hiriart (2005) propone que la radiacién de los Pseudothelphusini debié darse antes de la
formacién de la Faja volcanica Transmexicana para que pudieran cubrir el drea que hoy en dia
poseen. Los resultados de Ojeda-Escoto (2017) no apoyan esto, al proponer una dad mas reciente
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y reconoce al género Tehuana como uno de los grupos mas jovenes, lo que concuerda con lo
anteriormente explicado.

La edad que propone Ojeda-Escoto (2017) no se contrapone a lo que propuso Villalobos-Hiriart; ya
gue en ese momento el pais presentaba una geologia particular, aun no se terminaban de formar
la Faja Volcanica Transmexicana y varios sistemas montafiosos; ademas, la planicie costera y parte
de la vertiente del pacifico estaban inundadas. Esto pudo haber facilitado la migracién de la tribu
hacia el norte del pais si tomamos en cuenta la propuesta de Rodriguez (1986), donde explica que
la migracion de los cangrejos de agua dulce sobre el territorio nacional fue de Sur a Norte (Fig. 62).
Villalobos-Hiriart (2005) reconoce esta migraciéon. En el trabajo de Huidobro et al. (2006) también
se reconoce pero para diversos taxones dulceacuicolas lo relacionan con formacién del Istmo de
Tehuantepec y la evolucién del territorio mexicano. Ojeda-Escoto (2017) también la considera.

Si integramos lo anteriormente explicado a la topologia del analisis molecular, podemos proponer
una hipdtesis con respecto a la actual distribucidn del género y de cémo fueron dandose eventos
de migracidn, vicarianza y radiacién (Fig. 62). Tomando en cuenta el patrén de migracién (sur-
norte) se puede decir que la linea ancestral del género Tehuana empezd a migrar desde la porcion
sur del pais por la vertiente del Golfo de México, y a la altura de lo que posteriormente se
convirtid en Tabasco y la parte Norte de Chipas. Donde se produjo un primer evento de
divergencia que dio lugar al clado al cual pertenecen T. chontalpaensis y T. lamothei (clado C).
Posteriormente la migracién siguid su curso por la planicie costera del golfo de México hasta llegar
a lo que serian las estribaciones de la vertiente oriental de la Sierra Madre de Oaxaca, donde se
dio un segundo evento de divergencia, entre los clados de T. lamellifrons (clado B) y T.
poglayenorum (clado A). Posteriormente, su migracién siguié hacia sus respectivas areas de
distribucidn; uno por la vertiente oriental de la Sierra Madre de Oaxaca, hasta alcanzar una parte
de la vertiente del Pacifico (clado B), mientras que el otro siguié su camino hasta la regién de Los
Tuxtlas (clado A). Esto en consecuencia, dio lugar a una extensa area de distribucién ancestral. Los
posteriores eventos orograficos que dieron lugar a la actual geologia del pais provocaron diversos
procesos de migracion y radiacién que dieron lugar a las especies que alberga cada linaje,
consecuentemente también se dieron lugar a diversos procesos de extincidn que dieron pie a la
actual distribucién disyunta del género. En otros cangrejos dulceacuicolas se han relacionado
eventos geoldgicos y la antigliedad de sus clados, algo similar a lo que aqui se propone (Fleischer
et al., 1998; Shin et al., 2011).

Por lo que tiene sentido que las distancias genéticas del clado C sean mayores, ya que fueron los
primeros en separarse de la linea ancestral. Las distancias que hay entre los clados A y B refuerzan
la idea de un evento de divergencia mucho mas reciente a la del clado C. Las distancias observadas
entre las especies de los clados A y B podrian sugerir una radicacién mas reciente, como para dar
lugar a valores pequenos de divergencia.
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Figura 62. Mapa que representa la hipdtesis de Rodriguez (1986), sobre la presencia y migracion de los

Pseudotelfusinos en México.
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Complejidad de las técnicas moleculares

En la realizacidon de este trabajo se presentaron diversos problemas, a pesar de la bibliografia
disponible no se pudo seguir un protocolo eficiente para la obtencién de secuencias confiables.
Tres problemas principales fueron detectados: la utilizacion de ejemplares de coleccién, la
utilizacidn de primers para la amplificacion del gen COl y la naturaleza informativa del mismo.

Utilizacion de ejemplares de coleccion

Idealmente, se esperaba utilizar por lo menos cinco poblaciones de cada especie, dependiendo de
la disponibilidad de las mismas en la CNCR. Lamentablemente, la mayoria de los lotes revisados
poseian tejidos en mal estado, provocando que fueran descartados del analisis, ya que el ADN
obtenido era de baja calidad. Tres casos particulares fueron detectados que pudieron propiciar lo
anterior. La longevidad, si el lote sobrepasaba los 10 afios era muy probable que se encontrara
material genético en mal estado. Otro factor, fue el estado de los tejidos musculares, si estos se
encontraban “licuados” en una consistencia mucosa era muy dificil extraer ADN de ellos, ya que el
tejido habia pasado por un proceso de descomposicién. Aunado a esto la calidad y tipo de alcohol
utilizado para preservar tejidos es de vital importancia para obtener ADN de calidad. Lo cual
provocd que hubiera un proceso previo de seleccidon para no gastar recursos. En algunos casos
hubo que hacer nuevas recolectas para obtener material genético de calidad. Diversos autores han
discutido ampliamente lo anterior, proponiendo diversas técnicas y protocolos a seguir para
obtener ADN de buena calidad pero no pudieron puestos aprueba en esta tesis (Crandall et al.,
2009; Van Houdt et al., 2010; Bock et al., 2011; Zuccon et al., 2012; Prosser et al., 2013; Poettinger
etal., 2016).

Utilizacion de primers para COI

Este fue un gran problema debido a la importancia de este gen como punto de referencia con
otros trabajos y para realizar diversos analisis. Existen algunos primers propuestos en la literatura
para su implementacién en los Pseudotelphusidos (Schubart, 2009; Mantelatto et al., 2017; Ojeda-
Escoto, 2017) pero ninguno fue efectivo. EIl método propuesto por Ojeda-Escoto (2017) fue la
principal referencia, ya que en dicho trabajo se incluyeron especies de este género, pero al
implementar los primers que usd, Folmer et al., 1994, estos no dieron buenos resultados. Se
exploraron diversos juegos de primers; al final los propuestos Barrett y Hebert (2005) produjeron
resultados de buena calidad.

Muy probablemente los primers de Folmer et al. (1994) reconocian secuencias similares,
conocidas como pseudogenes. Esto se corrobord cuando las secuencias fueron trascritas en
aminodcidos, detectando la presencia de codones de término inmersos en las secuencias (Abascal
et al., 2010; Katoh et al., 2017).

Informatividad del gen COI
Como se ha mencionado anteriormente, el gen citocromo oxidasa | ha cobrado importancia
durante las ultimas décadas debido a su implementacién en el Consorcio del Cédigo de Barras de
la Vida para la determinacién y delimitacion de especies (Hebert et al., 2003; San Mauro y
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Agorreta, 2010), sobre todo en el ambito de la zoologia (Avise, 1994; Vazquez-Dominguez, 2007).
Algunos autores suponen que este gen es la clave para la siguiente etapa de la sistematica e
inclusive de la taxonomia (Hebert et al., 2003; 2004). Pero aun existen muchas interrogantes
alrededor del uso de este gen, ya que en algunos grupos taxondmicos es dificil de amplificar e
inclusive no es informativo (Mallet, 2009; Sharma y Kobayashi, 2014; Jose y Harikrishna, 2017).
Existen casos en artropodos en el que el gen no es lo suficientemente informativo como para
hacer una clara distincidn de especies, como es el caso de algunas especies de las garrapatas, en
donde el verdadero gen informativo es 16S (Lv et al., 2014; Paterrnina et al., 2016). Existen casos
en crustaceos donde los primers de Folmer et al. (1994) reconocen regiones diferentes del gen,
provocando inferencias filogenéticas erréneas (Jose y Harikrishna, 2017). Muy probablemente,
para el género Tehuana, sea necesario comparar la informacién de este gen con la de otros genes
como como citocromo b o alguna otra subunidad del citocromo c; inclusive indagar en la segunda
mitad de COI para validar su normatividad (Moritz y Cisneros, 2004; Sharma y Kobayashi, 2014).

Hoy en dia no se pueden realizar inferencias filogenéticas con base a una sola evidencia ya que
podria estarse realizando una inferencia errénea. Dichas inferencias deben ponerse a prueba con
otro tipo de evidencias para reforzarlas o ponerlas a prueba. En este sentido la taxonomia
integrativa es el mejor camino para generar hipdtesis filogenéticas robustas que reflejen
verdaderamente la historia evolutiva de los grupos taxonémicos.
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CONCLUSIONES

El género Tehuana es un grupo monofilético compuesto de tres clados principales.

Los caracteres morfolégicos que definen al género Tehuana son robustos, tanto que reflejan
verdaderas relaciones de ancestria comun.

La forma y ornamentacidon del proceso mesial es vital para reconocer a cada clado e inclusive
diferenciar clados plesioméficos o derivados.

Las relaciones internas de los clados A y B pueden quedar no resueltas pero se debe a la falta de
informacidn molecular, por lo que es probable que deba ponerse a prueba su validez como
especies.

Por consiguiente, la utilizacidn de las formas de los I8bulos de la proyeccién caudo-marginal no
puede aseverarse como lo suficientemente robustas como para diferenciar especies, hasta que se
obtenga la informacién molecular necesaria.

En este grupo la regién barcoding del gen mitocondrial COIl, la primera mitad, no es lo
suficientemente informativa, debido a la homogeneidad que presenta. Reflejado en el bajo

numero de sitios variable asi como las pequefias distancias genéticas observadas.

La distribucién geografica asi como la historia de la distribucién del género puede poner a prueba
la homogeneidad presentada por el gen COI.

Es necesario indagar en otras regiones de genoma mitocondrial para encontrar el gen que
verdaderamente distinga a las especies del género Tehuana.

Las distancias genéticas refuerzan la idea de que el género es un grupo joven y que dentro de éste
hay clados con diferentes edades.
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Apéndice 1. Arbol concatenado (H3, 165 y COI) resultante del analisis de Maxima Verosimilitud.
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