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RESUMEN

Los decapodos mexicanos sobresalen por su diversidad en los niveles
supraespecificos (familias y géneros), lo cual es un indicador de la gran antigiiedad de las
formas ancestrales que dieron origen a la riqueza actual del grupo. Los decapodos que
habitan en los ambientes dulceacuicolas mexicanos estan representados por seis familias
entre la que se encuentra la Pseudothelphusidae, cuyas especies de cangrejos son totalmente
independientes del medio marino y desarrollan todo su ciclo bioldgico en los cuerpos de
agua continentales y se los puede encontrar a varios cientos de kilémetros del mar.

Este estudio aborda dos temas principales: la sistemética de los pseudotelfisidos
mexicanos y aspectos de su biogeografia. En primera instancia se realizd una revision
bibliogréfica acerca de la familia Pseudothelphusidae en México para analizar el grado de
conocimiento que se tiene sobre estos cangrejos dulceacuicolas; pudo notarse que se han
realizado numerosos trabajos dirigidos a la descripcion de nuevas especies pero el
conocimiento sobre su biologia es escaso. En el pais se tiene la presencia de tres tribus, 15
géneros y 66 especies, tres de las cuales fueron descritas como resultado de esta revision y
fueron asignadas al género Pseudothelphusa, debido a la morfologia del gondpodo del
macho; con estas nuevas descripciones el nimero de especies reconocidas para dicho
género ascienden a 29, consolidandolo como el de mayor riqueza especifica en nuestro
territorio. En cuanto a diversidad de géneros, la tribu Potamocarcinini es la de mayor
variedad con 9, siendo Hypolobocerini la tribu menos representada con solo dos géneros
monotipicos. Mediante un analisis sobre la distribucion se observo que el sur del pais es
una zona de alta diversidad, donde es posible encontrar representantes de las tres tribus y
los 15 géneros reconocidos para el pais. El istmo de Tehuantepec representa el limite
distribucional para diversos géneros y especies de las tres tribus.

Para conocer las relaciones filogenéticas que presentan los pseudotelfisidos
mexicanos, se realizd un andlisis basado en caracteres moleculares, los genes
mitocondriales 16S, 12S, COIl y el nuclear H3, obteniendo una matriz concatenada con una
extension de 1,820 pb; tres métodos de inferencia filogenética fueron aplicados a los datos:
Méaxima Parsimonia, Maxima Verosimilitud e Inferencia Bayesiana, con los cuales fue
posible obtener una hipotesis acerca de las relaciones filogenéticas que presentan estas
especies de cangrejos dulceacuicolas. Debido a la variabilidad de formas que integran la
tribu Potamocarcinini y con base en los resultados obtenidos, se propone erigir a
Mesoamericanini trib. nov. que tentativamente debe incluir a los géneros Odontothelphusa,
Phrygiopilus, Sylvathelphusa, Typhlopseudothelphusa, Tzotzilthelphusa, Villalobosius y
Zilchia; Raddausini trib. nov. que incluira especies de Raddaus; Potamocarcinini quedara
exclusivamente conformado por las especies de Potamocarcinus. La tribu
Pseudothelphusini, endémica de México, conforma un grupo monofilético integrado por los
géneros Smalleyus, Tehuana y Pseudothelphusa. Se calcularon los tiempos de divergencia
entre las secuencias del gen COI obteniéndose un rango entre los 2.8 y los 11 m.a. durante
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el Mioceno y Plioceno, donde los eventos mas importantes que influyeron en la
diversificacion y actual distribucion del grupo fueron el surgimiento de barreras naturales
tales como la formacién de la Faja Volcénica Trans Mexicana, la Sierra Madre del Sur, el
evento Chiapaneco y el cierre posterior de las cuencas hidrologicas.

En la tercera parte se realizé un analisis bajo el enfoque de Andlisis de Parsimonia
de Endemismos (PAE), el cual estuvo basado en la presencia-ausencia de los organismos
dentro de 34 subregiones hidrologicas propuestas por la CONAGUA permitio identificar
dos areas que relacionan dos subregiones hidrolédgicas cada una: (A) Alto Grijalva y Costa
de Chiapas, sustentada por las especies Potamocarinus magnus y Raddaus bocourti y (b)
Usumacinta y Grijalva-Usumacinta con la presencia de Odontothelphusa toninae y
Avotrichodactylus constrictus, ambas areas localizadas al sur del pais. Las areas
identificadas concuerdan con lo propuesto con otros grupos de agua dulce como son peces
y helmintos parésitos de peces, estos resultados apoyan la propuesta acerca de la existencia
de un patron mesoamericano de distribucion. Las &reas identificadas incluyen regiones
hidrolégicas prioritarias y estadn incluidas parcialmente dentro de zonas federales de
conservacion bioldgica.
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ABSTRACT

The Mexican decapods stand out because of their diversity at supraspecific levels
(families and genera), which is an indicator of the great antiquity of the ancestral forms that
gave origin to the current diversity of the group. The decapods that inhabit Mexican
freshwater environments are represented by six families, including the Pseudothelphusidae,
whose crab species are totally independent of the marine environment going through their
entire biological cycle in inland water bodies and can be found up to several hundred
kilometers from the sea.

This study addresses two main issues: the systematics of Mexican
pseudothelphusids and aspects of their biogeography. In the first instance a bibliographical
review about the family Pseudothelphusidae in Mexico was carried out to analyze the
degree of knowledge about these freshwater crabs. It could be noted that numerous studies
have been carried out aimed at the description of new species but the ones about their
biology are scarce. In Mexico occur three tribes, 15 genera and 66 species, three of which
were described as a result of this review and were assigned to the genus Pseudothelphusa
due to the morphology of the male gonopod. With the new descriptions, the number of
species in Pseudothelphusa increases to 29 making it the more speciose genus. As far as
diversity of genera, the tribe Potamocarcinini is the most diverse with 9, and
Hypolobocerini the less diverse with only two monotypic genera. An analysis of their
distribution showed that the southern portion of Mexico is an area of high diversity, where
it is possible to find representatives of three tribes and 15 genera. The Isthmus of
Tehuantepec represents the distributional limit for various genera and species of the three
tribes.

In order to establish the phylogenetic relationships of Mexican pseudothelphusids,
an analysis was made based on molecular characters, using partial sequences of the
mitochondrial 16S, 12S, COI and nuclear H3 genes, obtaining a concatenated matrix with
an extension of 1,820 bp. Three methods of phylogenetic inference were applied to the
data: Maximum Parsimony, Maximum Likelihood and Bayesian Inference, it was possible
to obtain a hypothesis about the phylogenetic relationships that these species of freshwater
crabs present. Due to the variability of forms that integrate the tribe Potamocarcinini and
based on the results obtained, it is proposed to create Mesoamericanini trib. nov. which
tentatively must include the genera Odontothelphusa, Phrygiopilus, Sylvathelphusa,
Typhlopseudothelphusa, Tzotzilthelphusa, Villalobosius and Zilchia; Raddausini trib. nov.
which will include species of Raddaus; Potamocarcinini will be exclusively conformed by
the species of Potamocarcinus. The tribe Pseudothelphusini, endemic to Mexico forms a
monophyletic group, composed of the genera Smalleyus, Tehuana and Pseudothelphusa.
Divergence times were estimated using COI gene sequences, obtaining a range between 2.8
and 11 million years ago, during the Miocene and Pliocene, where the most important
events that influenced the diversification and current distribution of the group were the

Vil



emergence of natural barriers such as the formation of the Trans Mexican Volcanic Belt,
the Sierra Madre del Sur, the Chiapaneco event and the subsequent closure of the
watersheds.

In the third part, an analysis under the Parsimony Analysis of Endemicity (PAE),
based on presence-absence data of organisms within 34 hydrological subregions proposed
by CONAGUA, allowed us to identify two areas that relate two hydrological subregions
each: (A) Alto Grijalva and Costa de Chiapas, supported by Potamocarinus magnus and
Raddaus bocourti and (b) Usumacinta and Grijalva-Usumacinta with the presence of
Odontothelphusa toninae and Avotrichodactylus constrictus, both located to the south of
the country. The identified areas are consistent with what is proposed for other freshwater
groups such as fish and parasitic helminths of fishes, and support the proposal of a
Mesoamerican distribution pattern. The identified areas include priority hydrological
regions and are partially included within federal biological conservation zones.



INTRODUCCION GENERAL

Los crustaceos integran uno de los grupos zooldgicos de mayor éxito, tanto por el
numero de especies vivientes registradas como por la diversidad de habitats que colonizan,
desde el litoral somero hasta las cuencas oceanicas profundas. Ningun otro grupo de plantas
0 animales presenta una diversidad morfoldgica tan amplia como los crustaceos (Martin y
Davis, 2001). Este grupo de organismos varian tanto en su disefio anatomico como en sus
dimensiones, sus tallas varian desde unas décimas de mm (algunos copépodos) hasta mas
de 4 m de longitud (el cangrejo arafa) (Simoes et al., 2004). La variedad de estrategias de
vida les ha permitido adaptarse a una amplia variedad de ambientes, primariamente marino
y secundariamente dulceacuicola y terrestre.

Dentro de los crustaceos, el grupo de los decapodos incluye a las formas mas
comunes Yy faciles de identificar, como son los camarones, los langostinos, las langostas y
los cangrejos. Una caracteristica comun a todos los decapodos es un caparazén que cubre
las branquias, formando camaras branquiales con diferentes grados de especializacién. El
cubrir a las branquias con el caparazon y modificar los 3 primeros apéndices toracicos
como maxilipedos para regular la pérdida de agua por los canales branquiales eferentes que
abren dentro de la cavidad bucal, ha permitido a los cangrejos braquiuros adaptarse a
ambientes contrastantes, incluyendo el semiterrestre (Wolvekamp y Waterman, 1960;
Alvarez et al., 2014). El orden Decapoda estd constituido esencialmente por crustaceos
marinos, sin embargo, algunos taxones se han adaptado al medio dulceacuicola donde
pasan todo su ciclo de vida (Susanto y Charmantier, 2001).

En relacion con los decapodos mexicanos, éstos sobresalen por su diversidad en los
niveles supraespecificos, es decir, en el numero de familias y géneros, lo cual es un
indicador de la gran antiguedad de las formas ancestrales que dieron origen a la diversidad
actual del grupo (Villalobos et al., 1993). La razon de esta gran riqueza se debe
basicamente a dos factores: la evolucion geoldgica que ha tenido el territorio nacional
desde tiempos pangeicos hasta la conformacién de su fisiografia actual y a la confluencia
en México de especies provenientes de dos grandes regiones biogeograficas americanas, la
neartica y la neotropical (Villalobos, 1982; Villalobos et al., 1993; Alvarez y Villalobos,
1997). Los decapodos que habitan en los ambientes dulceacuicolas mexicanos estan
representados por seis familias (Alpheidae, Atyidae, Palaemonidae, Cambaridae,
Pseudothelphusidae y Trichodactylidae) (Villalobos y Alvarez, 2008). Particularmente en
las tres Gltimas, sus especies son totalmente independientes del medio marino y desarrollan
todo su ciclo bioldgico en los cuerpos de agua continentales y se les puede encontrar varios
cientos de kilémetros hacia el interior del continente (Villalobos et al., 1993; Villalobos,
2005).

Por otro lado, la amplia distribucion que han alcanzado los cangrejos y camarones
de agua dulce a través del territorio nacional, abarcando toda la gama de ambientes epi e



hipocontinentales, desde las Ilanuras costeras hasta los 3,000 m de altitud, y las
adaptaciones fisiologicas y morfologicas que han desarrollado para independizarse
totalmente del ambiente marino, apoyan la idea que la presencia de estos artropodos en
México data de épocas muy remotas (Villalobos y Alvarez, 2008).

Cangrejos de agua dulce

De las méas de 6,700 especies conocidas de decdpodos braquiuros o cangrejos
verdaderos, méas de 1,300 son cangrejos que habitan el agua dulce, se caracterizan por su
capacidad para completar su ciclo de vida independientemente del entorno marino y tienen
un patrén pantropical de distribucion. Estos cangrejos son asignados actualmente a ocho
familias: Pseudothelphusidae y Trichodactylidae (México, Centroamérica y América del
Sur), Potamonautidae (Africa y Madagascar), Deckeniidae y Platythelphusidae (Africa
Oriental), Potamidae (norte de Africa, Sur de Europa y Asia), Gecarcinucidae (Asia) y
Parathelphusidae (Asia y Australasia), y son importantes componentes de la biota acuatica
en arroyos, rios, lagos y estanques (Martin y Davis, 2001). La presencia mundial de estos
braquiuros podria ser explicada en términos de los movimientos de las placas tectonicas y
el desplazamiento de las masas continentales. Ng y Rodriguez (1995) consideran que los
cangrejos dulceacuicolas y posiblemente todos los Brachyura son mas antiguos de lo que se
piensa (Tsang et al., 2014).

Los cangrejos de agua dulce son un componente ecoldgico importante dentro de los
ecosistemas acuaticos (Dobson et al., 2002; Cumberlidge et al., 2009; Marijnissen et al.,
2009) porque son procesadores eficientes de materia organica, depredadores de pequefios
invertebrados y peces, son a su vez, alimento de gran variedad de vertebrados y huéspedes
intermediarios de parasitos del hombre (Magalhdes, 2003), ademas, pueden dominar
fuertemente la biomasa de invertebrados bénticos (Abdallah et al., 2004; Dobson et al.,
2007). En la actualidad existen aproximadamente 1,300 especies descritas de cangrejos de
agua dulce que contribuyen sustancialmente a la biodiversidad acuatica de los tropicos y
subtrépicos (Ng et al., 2008; Yeo et al., 2008), constituyendo uno de los elementos mas
conspicuos de los invertebrados que habitan en las aguas epicontinentales a nivel mundial.

Una de las caracteristicas principales de los cangrejos de agua dulce es que
presentan desarrollo directo, es decir, sin etapas larvarias; de los huevecillos emergen
pequefios cangrejos que permanecen en el abdomen de la hembra hasta alcanzar tallas
mayores a 1.6 mm de ancho de caparazén (Alvarez y Villalobos, 1997). El desarrollo
abreviado o directo es una respuesta a la necesidad de reducir la dispersion y de permanecer
cerca o en el lugar de origen, puesto que mientras mas se alejen de este, las posibilidades de
encontrar un lugar apropiado para establecerse disminuyen. Es debido a este tipo de
desarrollo, cuando menos parcialmente, que tienen una capacidad limitada de dispersion,



con linajes que pertenecen a una cuenca especifica (Ng y Rodriguez, 1995; Daniels et al.,
2002, 2006; Daniels, 2003), a una porcion de orilla de un lago, una cueva, una cafiada, etc.
Por lo tanto, se deberia esperar menor flujo de genes entre los sistemas hidrograficos, que
potencialmente conduce a la especiacion alopatrica y en ausencia de evolucion
morfoldgica, a especies cripticas.

Cangrejos pseudotelfasidos

Esta familia de cangrejos se distribuye en el continente americano en un patron
estrictamente neotropical. Hasta el momento se han descrito mas de 280 especies
pertenecientes a 42 géneros agrupados en dos subfamilias, Epilobocerinae Smalley, 1964,
distribuida en Cuba, Puerto Rico, Santa Cruz y Haiti y Pseudothelphusinae Ortmann, 1893,
cuyos representantes se distribuyen en el continente y estd constituida por las tribus
Hypolobocerini, Potamocarcinini, Kingsleyini, Pseudothelphusini y Strengerianini.

De acuerdo con Rodriguez (1982, 1986), el patrén de distribucion que presentan las
diferentes tribus y géneros que integran la familia sigue un patron de radiacion que tiene
centros de dispersion ubicados en Colombia y Venezuela, donde las formas ancestrales se
dispersaron para extenderse al norte hacia Centroamérica y México, al este y sureste hacia
las Guyanas y Surinam, al oeste y suroeste hacia Ecuador, Pert y norte de Chile y al sur
hacia la cuenca del Amazonas en el norte de Brasil (Villalobos, 2005).

Los pseudotelfusidos se caracterizan por presentar la forma tipica de un cangrejo.
Su morfologia externa se mantiene sin grandes modificaciones, excepto quiza, por la
presencia de ornamentaciones en algunos de sus miembros que reflejan adaptaciones a un
ambiente particular, como seria el caso de las especies que habitan en cavernas que
incrementan la longitud de sus apéndices sensoriales (antenas y anténulas) y ambulatorios
(Fig. 1a), o aquellas que se localizan en los grandes rios que han desarrollado espinas en el
margen anterolateral del caparazon para anclarse a las rocas o troncos para no ser
arrastrados por la corriente (Alvarez y Villalobos, 1994) (Fig. 1b). Debido a la uniformidad
en los caracteres somaticos la taxonomia de la familia esta basada en la ornamentacion que
presenta el apice del primer pledpodo del macho, el cual se ha transformado en un
gonopodo encargado de la transferencia del espermatéforo a la hembra (Villalobos, 2005).



Figura 1. a) Typhlopseudothelphusa mocinoi, b) Potamocarcinus chajulensis. Tomado de
Villalobos y Alvarez (2008).

OBJETIVO GENERAL

Realizar un analisis filogenético basado en caracteres moleculares (los mitocondriales 16S,
12S y COlI, y el H3 nuclear), para analizar las relaciones existentes entre los géneros y
especies de la familia Pseudothelphusidae en México y poder generar una hipdtesis
consistente de sus relaciones filogenéticas, apoyada con la historia geoldgica de la region.

Objetivos Particulares

Seran presentados en cada uno de los apartados en los que se dividid el presente
trabajo.



CAPITULO I

Taxonomia y biogeografia descriptiva de los cangrejos
pseudotelfusidos de México

(Sintesis del conocimiento de los cangrejos pseudotelfusidos de México)

INTRODUCCION

Los cangrejos dulceacuicolas de Ameérica, representados por las familias
Pseudothelphusidae y Trichodactylidae, han sufrido cambios en lo que respecta a su
ubicacién taxonémica. Bowman y Abele (1982) agruparon a los pseudotelfisidos y
tricodactilidos junto a los otros cangrejos de agua dulce del mundo (e.g., Parathelphusidae,
Gecarcinucidae y Potamidae de Asia y Potamonautidae de Africa) dentro de la superfamilia
Potamoidea, puesto que asumieron que los cangrejos de agua dulce del mundo formaban un
grupo monofilético. En relacién a los tricodactilidos, Martin y Davis (2001) sugirieron que
son grupo hermano de los portunoideos. Sin embargo, en clasificaciones recientes (Stevcic,
2005; Ng et al.,, 2008; De Grave et al., 2009; Ahyong et al., 2011) se aparta a los
tricodactilidos y los elevan al nivel de superfamilia, separados de los portunoideos. Por su
parte, los cangrejos pseudotelfusidos a partir de las clasificaciones propuestas por Martin y
Davis (2001), Stevcic (2005), Ng et al. (2008), De Grave et al. (2009) y Ahyong et al.
(2011) conforman su propia superfamilia (Fig. 1.1).

Por otra parte, los origenes de los pseudotelfusidos son dificiles de establecer,
puesto que existen diferencias grandes en las estructuras respiratorias con el resto de los
grupos de cangrejos y no se han encontrado restos fosiles de formas relacionadas (Alvarez
y Villalobos, 1997; Villalobos, 2005). Se ha propuesto un origen pre-cretacico de la familia
basado en la distribucion actual de las especies y en las relaciones que existen con las
familias de cangrejos de agua dulce de Africa y Asia (Tsang et al., 2014).

Partiendo de la hip6tesis de un origen monofilético de los pseudotelfusidos (Martin
y Davis, 2001) basada en la presencia de un pseudopulmon (epitelio que es capaz de llevar
a cabo el intercambio de gases y que recubre la cAmara branquial; Fig. 1.2) en todas las
especies de la familia (Diaz y Rodriguez, 1977), Rodriguez (1982, 1986, 1992) y Rodriguez
y Campos (1989) han postulado que estos cangrejos tuvieron su origen en las formas
ancestrales de la subfamilia Epilobocerinae, la cual incluye una serie de especies antillanas.
En las Gltimas décadas, los estudios efectuados por Sternberg y Cumberlidge (1999, 2001),
para tratar de ubicar filogenéticamente a los cangrejos de agua dulce dentro del infraorden
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Brachyura, mantienen a los pseudotelfasidos neotropicales como un grupo monofilético y
resaltan la existencia de una relacion del tipo de grupos hermanos entre éstos y un clado de
los potamoideos paleotropicales (Villalobos, 2005).

a)

Portunoidea

Grapsoidea

Potamoidea

Pseudothelphusidae

Gecarcinucidae

b)

Portunoidea

——DPortunidae
1

Pseudothelphusoidea

Gecarcinucoidea

Grapsoidea

Potamoidea

Portunoidea

Pseudothelphusoidea

Potamoidea

Gecarcinucoidea

Grapsoidea

Figura 1.1. Clasificaciones propuestas para cangrejos tricodactilidos y pseudotelfusidos.
Los niveles que se presentan son superfamilias y familias. a) Abele (1982), b) Martin y
Davis (2001), c) Stevcic (2005), Ng et al. (2008), De Grave et al. (2009); Ahyong et al.

(2011).

Figura 1.2. Esquema que representa la admision de aire en la cdmara branquial de los
pseudotelfusidos. bc, cdmara branquial; bc, branquia; e, endostoma; ps, pseudopulmon;
sc, escafognatito; mxp2, segundo maxilipedo; mxp3, tercer maxilipedo. Tomado de
Rodriguez (1986).



Clasificacion de la familia Pseudothelphusidae

La clasificacion que se utiliza actualmente para esta familia es presentada en el
listado de Villalobos y Alvarez (2008); para el arreglo de los géneros y especies dentro de
las tribus que integran dicha familia se sigue la propuesta de Rodriguez (1982), con las
modificaciones sugeridas por el mismo autor en 1992 y en las cuales recomienda seguir el
arreglo de Pretzmann (1972) para las tribus Hypolobocerini y Potamocarcinini. Para la tribu
Potamocarcinini se considera el arreglo de Rodriguez y Hobbs (1989), quienes elevan a
nivel de género el subgénero Zilchia Pretzmann, 1965. Para la tribu Pseudothelphusini,
actualmente se utiliza la clasificacion basada en las recomendaciones de Villalobos (2005),
quién sugiere revivir tres especies del género Pseudothelphusa, P digueti Rathbun, 1905; P.
dugesi Rathbun, 1893 y P. nelsoni Rathbun, 1905; excluye del género y de la tribu
Pseudothelphusini a la especie P. puntarenas Hobbs 11, 1991, que debe ser asignada al
género Achlidon de la tribu Hypolobocerini y la especie P. ayutlaensis Alvarez y
Villalobos, 1997 es sinonimizada a P galloi Alvarez y Villalobos, 1990. Otra de las
modificaciones importantes que sugiere Villalobos (2005) es la desaparicion del género
monotipico Disparithelphusa y su especie se integra al género Pseudothelphusa, quedando
conformada la tribu por los géneros Pseudothelphusa, Smalleyus y Tehuana.

A continuacion, se presenta en resumen la clasificacion conocida para la familia en
la revision de Villalobos y Alvarez (2008), solo se menciona hasta nivel de género, en el
cual se indica el nUmero de especies que incluye cada uno.

Familia Pseudothelphusidae Rathbun, 1893
Subfamilia Epilobocerinae Smalley, 1964
Género Epilobocera Stimpson, 1860 (17 especies)
Subfamilia Pseudothelphusinae Ortmann, 1893
Tribu Strengerianini Rodriguez, 1982

Género Chaceus Pretzmann, 1965 (nueve especies)
Martiana Rodriguez, 1980 (una especie)
Phallangothelphusa Pretzmann, 1965 (dos especies)
Strengeriana Pretzmann, 1971 (16 especies)

Tribu Hypolobocerini Pretzmann, 1971

Geénero Achlidon Smalley, 1964 (dos especies)
Allacanthos Rathbun, 1898 (una especie)
Camptophallus Smalley, 1965 (una especie)
Elsalvadoria Bott, 1967 (dos especies)
Hypolobocera Ortmann, 1897 (46 especies)
Lindacatalina Pretzmann, 1977 (nueve especies)
Lobithelphusa Rodriguez, 1982 (una especie)
Moritschus Pretzmann, 1965 (seis especies)
Neostrengeria Pretzmann, 1965 (21 especies)
Ptychophallus Smalley, 1964 (16 especies)



Spirothelphusa Pretzmann, 1965 (una especie)
Tribu Potamocarcinini Ortmann, 1897
Género Eidocamptophallus Pretzmann, 1967 (una especie)
Odontothelphusa Rodriguez, 1982 (seis especies)
Phrygiopilus Smalley, 1970 (seis especies)
Potamocarcinus H. Milne Edwards, 1853 (13 especies)
Raddaus Pretzmann, 1965 (cinco especies)
Typhlopseudothelphusa Rioja, 1952 (cinco especies)
Villalobosus Ng y Alvarez, 2000 (dos especies)
Zilchia Pretzmann, 1968 (seis especies)
Tribu Pseudothelphusini Ortmann, 1897
Género Pseudothelphusa De Saussure, 1857 (25 especies)
Smalleyus Alvarez, 1989 (una especie)
Tehuana Rodriguez y Smalley, 1969 (ocho especies
Tribu Kingsleyini Bott, 1970
Género Brasiliothelphusa Magalhdes y Turkay, 1986 (una especie)
Eudaniela Pretzmann, 1971 (dos especies)
Fredius Pretzmann, 1967 (12 especies)
Guinotia Pretzmann, 1965 (una especie)
Kingsleya Ortmann, 1897 (seis especies)
Microthelphusa Pretzmann, 1968 (13 especies)
Neopseudothelphusa Pretzmann, 1965 (dos especies)
Oedothelphusa Rodriguez, 1980 (una especie)
Orthothelphusa Rodriguez, 1980 (tres especies)
Prionothelphusa Rodriguez, 1980 (una especie)
Rodriguezus Campos y Magalhdes, 2004 (cuatro especies)
Spirocarcinus Pretzmann, 1971 (una especie)
Incertae sedis
Género Epithelphusa Rodriguez y Smalley, 1969 (dos especies)

El presente capitulo consta de dos partes, la primera aborda una revision sobre el
conocimiento que se tiene sobre los pseudotelfusidos de México en relacion a su
clasificacion, se incluyen generos y especies descritas recientemente. En la segunda, se
hace un analisis sobre la distribucion de las diferentes especies en territorio mexicano con
el objetivo de encontrar algun patrén de distribucion.



Objetivos particulares

1. Realizar una revision de las clasificaciones propuestas para la familia
Pseudothelphusidae y documentar posibles actualizaciones.

2. Determinar el grado de conocimiento que se tiene de los cangrejos pseudotelfusidos
de México.

3. Determinar la riqueza de géneros y especies de los pseudotelfisidos mexicanos.

4. Realizar un analisis descriptivo sobre su distribucion y describir la presencia de
posibles patrones de distribucion.

MATERIAL Y METODO

Se realizd una revision de los acervos cientificos referentes a cangrejos
pseudotelfisidos que incluyeron articulos y capitulos de libros para obtener un panorama
sobre el grado de conocimiento actual y de los avances en los estudios de estos cangrejos,
particularmente en México.

Para realizar un analisis sobre su distribucion, se hizo una consulta de las bases de
datos de las colecciones mas importantes que existen sobre los crustaceos decapodos de
agua dulce de México, la Coleccion Nacional de Crustdceos (CNCR) del Instituto de
Biologia de la Universidad Nacional Auténoma de México (IB-UNAM) y la Coleccién de
Crustaceos del Museo de Historia Natural de Estados Unidos, conocido como Instituto
Smithsoniano (USNM).

Se cred0 una base de datos que contiene a todas las especies cangrejos
pseudotelfusidos que se distribuyen en México; para cada especie se consideraron las
localidades georreferenciadas. Otras fuentes importantes de datos fueron: Villalobos (2005)
y Villalobos y Alvarez (2008); ademas se incluyeron los registros obtenidos a partir de las
salidas al campo realizadas para fines de este proyecto. La mayoria de los registros fueron
revisados mediante el programa Google Earth para asegurarse de que son congruentes con
la distribucién conocida para cada especie, en algunos casos no fue posible georreferenciar
las localidades debido a la falta de informacion en la etiqueta, esos registros incompletos no
fueron incluidos en los analisis posteriores. La base de datos fue analizada y utilizando el
programa ArcGIS version 9.3, se disefid un mapa de distribucion para cada género con sus
respectivas especies.



RESULTADOS Y DISCUSION

En los dltimos afios el conocimiento de los pseudotelfisidos mexicanos se ha
actualizado a través de la descripcion de géneros (Ng y Alvarez, 2000; Villalobos y
Alvarez, 2013) y especies nuevas (Villalobos y Alvarez, 2003, 2010, 2013; Villalobos,
Garcia y Velazquez, 2010; Alvarez, Villalobos y Moreno, 2012; Ojeda, Villalobos y
Alvarez, 2017) y con la elaboracion de listas de especies (Villalobos y Alvarez, 2008),
estudios regionales (Alvarez et al., 1996; Alvarez y Villalobos, 1997; Alvarez et al., 1999)
y con la integracion de una monografia sobre los cangrejos de agua dulce de la tribu
Pseudothelphusini, donde se implementd una nueva nomenclatura para la taxonomia del
gonopodo del macho (Villalobos, 2005).

En el listado de Villalobos y Alvarez (2008) presentado en la introduccion, se tenian
identificadas 278 especies en 40 géneros, cinco tribus y dos subfamilias, sin embargo, en
los Gltimos cinco afios, la riqueza a nivel de género y por consecuencia de especies también
se incrementd. Cumberlidge et al. (2014) documentaron la actualizacion sobre los géneros
y especies descritos recientemente en un estudio sobre la evaluacion de la conservacion
global de los cangrejos de agua dulce del contienente americano. Particularmente para
México se identificaron dos géneros nuevos, Sylvathelphusa Villalobos y Alvarez, 2013,
que contiene a S. kalebi y S. cavernicola y el monotipico Tzotzilthelphusa Villalobos y
Alvarez, 2013, con su especie T. villarosalensis y asignados a la tribu Potamocarcinini
debido a que presentan semejanzas en la morfologia en el primer gonépodo del macho y
Odontothelphusa apicpac Villalobos, Garcia y Veldzquez, 2010, todas ditribuidas en
Chiapas; también se describi6 a Pseudothelphusa zongolicae Alvarez, Villalobos y
Moreno, 2012, de la Sierra de Zongolica, Veracruz. Con estas nuevas descripciones la
familia Pseudothelphusidae queda conformada por 42 géneros y 291 especies.

Las actualizaciones para la familia no se han presentado solamente en cuanto a su
clasificacion, también ha habido cambios en la nomenclatura. EI género Epithelphusa
Rodriguez y Smalley es substituido por Ehecatusa Ng y Low (2010), debido a que el
nombre Epithelphusa ya habia sido utilizado para nombrar al oligoqueto Epithelphusa
Drago (1887). Rodriguez y Smalley (1969) utilizaron el nombre Epithelphusa que derivaba
de sus observaciones sobre el proceso marginal del primer gondpodo del macho. Ng y Low
(2010) proponen el nombre de Ehecatusa derivado del Dios Azteca del viento Ehécatl
combinado con el nombre genérico comun para los cangrejos de agua dulce Thelphusa. El
género reconocido actualmente como Villalobosius (Ng y Low, 2010) fue propuesto para
sustituir a Villalobosus Ng & Alvarez (2000), debido a que este Gltimo ya habia sido
asignado al subgénero de acociles Procambarus (Villalobosus) Hobbs, 1972; el cambio se
realizo basado en el articulo 53.2 de Nomenclatura Zooldgica que establece que el principio
de homonimia aplica solamente a todos aquellos nombres utilizado dentro del mismo taxén
(ICZN, 1999). Por otro lado, ha habido cambios en cuanto a la clasificacion de los
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psedutelfusidos mexicanos referentes a la ubicacion de los géneros dentro de las tribus
(Tabla 1.1).

A pesar de que el conocimiento de los cangrejos de agua dulce de México se
remonta a mediados del siglo XIX, estd lejos de ser completo; el 95% de los estudios
realizados sobre los pseudotelfusidos del pais son de carécter taxonémico, entre los que se
encuentran los trabajos de De Saussure (1857), Rathbun (1893, 1895, 1897, 1898, 1905,
1933), Milne Edwards (1866), Rioja (1952), Pretzmann (1965, 1968, 1975, 1978), Miles
(1967), Rodriguez y Smalley (1969), Hobbs (1980), Smalley y Adkinson (1984), Alvarez
(1987, 1989), Rodriguez (1982, 1992), Rodriguez y Hobbs (1989), Alvarez y Villalobos
(1990, 1991, 1992, 1994, 1996, 1998), debido a lo cual se desconocen muchos aspectos
sobre su biologia y ecologia. La representacion de las especies en las dos colecciones mas
importantes de este grupo (CNCR y USNM) esta soportada en un 38% por los ejemplares
que integran la serie tipo y por lo tanto, sélo se conocen para una localidad y casi todo el
resto se conoce para menos de cinco localidades.

Tabla 1.1. Historia de las clasificaciones propuestas para los cangrejos pseudotelfusidos de
Mexico.

Autor

Tribu Potamocarcinini Pseudothelphusini Hypolobocerini

Pretzmann (1972)

Potamocarcinus
Zilchia

Pseudothelphusa
Spirothelphusa

Incertae sedis

Rodriguez (1992)

Villalobos 'y
Alvarez (2008)

Propuesta de
Villalobos (2005,

2010), Villalobos y

Alvarez (2013)

Raddaus
Typhlopseudothelphusa
Potamocarcinus
Zilchia
Typhlopseudothelphusa
Odontothelphusa

Potamocarcinus
Zilchia
Typhlopseudothelphusa
Odontothelphusa
Phrygiopilus

Raddaus

Villalobosus
Potamocarcinus
Zilchia
Typhlopseudothelphusa
Odontothelphusa
Phrygiopilus

Raddaus

Villalobosius
Sylvathelphusa
Tzotzilthelphusa

Tehuana
Epithelphusa
Disparithelphusa
Pseudothelphusa
Smalleyus,
Tehuana
Epithelphusa
Pseudothelphusa
Tehuana
Smalleyus

Pseudothelphusa
Tehuana

Smalleyus

Gen. nov. 1 galloi
Gen. nov. 2 sulcifrons

Phrygiopilus

Spirothelphusa
Lobithelphusa,
Raddaus

Spirothelphusa
Lobithelphusa

Spirothelphusa
Lobithelphusa

Epithelphusa

Ehecatusa
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Cangrejos pseudotelfusidos de México

Estos cangrejos se encuentran en varios estados de la Republica Mexicana, su limite
de distribucion mas nortefio se localiza al sur del estado de Sonora, continuando su
distribucion hacia el sur sobre la vertiente del Pacifico en los estados de Sinaloa, Nayarit,
Jalisco hasta alcanzar la Faja Volcéanica Trans Mexicana (FVTM), siguiendo su distribucion
hacia el sur en Michoacan, Guerrero, Oaxaca y Chiapas donde contindan su distribucion
hacia Centro y Sudamérica; hacia el centro del pais su distribucion sigue en los estados de
Zacatecas, Guanajuato, Querétaro, Estado de México, Morelos, Tlaxcala y Puebla hasta
alcanzar la vertiente del Golfo de Meéxico en Veracruz y Tabasco (Fig. 1.3). Dado que
ocupan una gran porcion del occidente, centro y sur del pais, los ambientes en los que se
encuentran son muy variables, asi como la altitud, que va del nivel del mar a zonas
montafiosas por encima de los 1,000 m snm.

nrew me=w 105° W 99" W 93" W 87" W
L 1 L Il L

Figura 1.3. Mapa de distribucion de cangrejos pseudotelfisidos en México.

En la CNCR se encuentra cerca del 90% de las especies de la familia
Pseudothelphusidae que se han registrado para México; existen un poco mas de 800 lotes
de cangrejos provenientes de 218 localidades, con lo cual se abarca una gran parte del area
de su distribucion hasta ahora conocida en el pais. En este acervo destaca la representacion
de la tribu Pseudothelphusini del centro y sur de México. EIl USNM cuenta con 72 registros
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de pseudotelfisidos mexicanos representados por un poco mas de 100 ejemplares,
recolectados en 28 localidades. En este acervo resalta la presencia de 35 especies tipo, ya
sea como holotipos, alotipos, sintipos y paratipos.

Derivado de la revision bibliogréfica, principalmente del trabajo de Villalobos
(2005) y en comunicacion personal con el autor sobre formas afines a Pseudothelphusa
belliana, se revisd el material depositado en la CNCR que corresponde a esas formas y se
determiné que se trataba de especies diferentes. Como parte de la revision se describieron
tres especies nuevas; sus diagnosis son presentadas en el articulo: Ojeda-Escoto, J.C., J.L.
Villalobos y F. Alvarez. 2017. Three new species of freshwater crabs of the genus
Pseudothelphusa (De Saussure, 1857) (Crustacea: Decapoda: Pseudothelphusidae) from
Mexico. Zootaxa 4216 (6): 559-571, anexado al final de la presente tesis.

Con estas descripciones nuevas, el numero de especies dentro del género
Pseudothelphusa asciende a 29, de manera tal que los cangrejos pseudotelfusidos de
México gquedan clasificados taxonémicamente en una subfamilia, tres tribus, 15 géneros y
66 especies.

Riqueza especifica

De las tres tribus de pseudotelfusidos presentes en el pais, la Pseudothelphusini es
endémica de Meéxico, ocupa los estados de la vertiente del Pacifico, el centro del pais y
alcanza la vertiente del Golfo en Veracruz. Se ha propuesto una teoria acerca del origen de
esta tribu, Rodriguez (1986), basado en un analisis sobre la morfologia del primer
gonopodo del macho, propone la existencia de siete patrones estructurales que indican una
continuidad de las tribus y géneros que constituyen la subfamilia Pseudothelphusinae; en
este andlisis destaca la presencia de una multiplicidad de las lineas filéticas en el istmo de
Tehuantepec, de las cuales se derivo la linea que pudo dar origen a los representantes de la
tribu Pseudothelphusini (Villalobos, 2005). Esta tribu esta representada por tres géneros
(Fig. 1.4): Pseudothelphusa, Tehuana y Smalleyus.

Alvarez (1989) menciona que las relaciones entre los géneros de pseudotelfusinos
no son claras, pero considera que Smalleyus, Spirothelphusa y Odontothelphusa
constituyen un grupo de géneros que se han dispersado en el istmo de Tehuantepec y
aunque pertenecen a tres tribus diferentes, los factores geoldgicos que influyeron en su
origen y distribucion geografica pudieron ser similares (Villalobos, 2005).

Los miembros de la tribu Potamocarcinini presentan una distribucion que abarca la
parte centro y sur del pais, también estd presente en Centroamérica y el norte de
Sudameérica. En México constituye la primer tribu, en cuanto al nimero de géneros que la
integran con nueve (Fig. 1.4), de los cuales Villalobosius alcanza la distribucion maés
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nortefia en Zongolica, Veracruz, con el registro de V. leptomelus (Rodriguez y Hobbs,
1989).

Hypolobocerini es la tercer tribu, particularmente representa uno de los taxa mas
complejos de la familia, tanto por el nimero de géneros y especies que contiene, como por
la variedad morfologica que se presenta en el primer gondpodo del macho. Villalobos y
Alvarez (2008) mencionan que en su mayor parte este grupo esta integrado por formas
sudamericanas. En México se encuentra representada por dos géneros monotipicos, cuya
morfologia del apéndice reproductor del macho es complicada, siendo diferente en varios
rasgos del patron que describen los otros miembros de la tribu, por lo que su ubicacion
dentro de Hypolobocerini es inestable y en espera de que se realice un analisis filogenético,
se podran reconocer con certeza sus relaciones y su inclusion adecuada dentro de alguna de
las tribus de la subfamilia Pseudothelphusinae.

M Pseudothelphusini
M Potamocarcinini
k Hypolobocerini

M incertae sedis

Figura 1.4. Composicion de las tribus de pseudotelfusidos mexicanos por género.

De los géneros presentes en el pais, el que presenta una mayor riqueza especifica es
Pseudothelphusa con 29 especies, clasificada dentro de la tribu Pseudothelphusini;
incluidos dentro de esta tribu también se encuentra Tehuana con ocho especies y el género
monotipico Smalleyus (Fig. 1.5 barras azules). En la revision de la tribu reliazada por
Villalobos (2005), encontré inconsistencias entre las dos principales propuestas
nomenclaturales (Smalley, 1964; Rodriguez, 1982) referente a la designacion de los
distintos elementos apicales del primer gonopodo. Dichas inconsistencias llevaron a este
autor a proponer una nomenclatura que ayudaria al reconocimiento de los elementos
terminales del apéndice reproductor del macho. Conforme a lo anterior, la unificacion de
criterios es de gran importancia para tratar de establecer la existencia de estructuras
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homologas, que constituyen la base para discernir las relaciones de parentesco entre
diferentes especies.

La tribu Potamocarcinini esta representada en territorio mexicano por los géneros
Odontothelphusa, que presenta la mayor diversidad con siete especies; Potamocarcinus
integrada por tres especies al igual que Raddaus. Se ha mencionado la existencia de
Raddaus parazilchi mexicanus (Pretzmann, 1978), sin embargo, Villalobos y Alvarez
(2008), consideran que la existencia de esta especie es dudosa, debido a que su descripcion
esta basada en un organismo juvenil y las imagenes que presenta el autor del primer
gonopodo del macho no son claras, 1o que no permite apreciar con detalle la porcién apical
ni las ornamentaciones de este apéndice. De acuerdo a Rodriguez (1982), se podria tratar de
Raddaus bocourti, especie con amplia distribucién en el estado de Chiapas. De acuerdo a
Villalobos y Alvarez (2008), es necesario efectuar nuevas recolectas en la localidad tipo
para poder asegurar que se trata de una forma distinta. También integran la tribu
Sylvathelphusa, Zilchia, Villalobosius, Phrygiopilus y Typhlopseudothelphusa con dos
especies cada uno y el género monotipico Tzotzilthelphusa (Fig. 1.5 barras rojas). Aln
después de la revision de la tribu que efectuaron Rodriguez y Hobbs (1989) su arreglo
taxondémico no estd bien definido. Rodriguez (1992) considera que la propuesta de
Pretzmann (1972) es la mas adecuada para este taxon.

Figura 1.5. Riqueza especifica de pseudotelfisidos mexicanos por género.

La tribu Hypolobocerini es la que tiene menor representacion en el pais, los géneros
que la integran son Lobithelphusa y Spirothelphusa ambos monotipicos (Fig. 1.5 barras
verdes). La ubicacion de ambas especies dentro de la tribu es discutible; L. mexicana fue
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ubicada en esta tribu por la presencia en la superficie mesial del gonépodo del macho de
una cresta media, ampliamente curvada. Sin embargo, la forma y las ornamentaciones de la
porcidn distal de este apéndice no guardan una semejanza cercana con los otros miembros
de la tribu (Villalobos y Alvarez, 2008), quizd con mayores estudios su posicion
taxondmica pueda cambiar en un futuro.

Ehecatusa incluye dos especies (Fig. 1.5 barra amarilla), E. chiapensis y E.
mixtepensis, que estaban clasificadas dentro de la tribu Pseudothelphusini, sin embargo, en
un analisis filogenético de esta tribu realizada por Villalobos (2005), el autor propone
colocarlas temporalmente como incertae sedis debido a que quedaron fuera del grupo que
integra la tribu y por el momento se encuentran en espera de una revision que permita
reubicarlas en alguna tribu. Las caracteristicas morfologicas del primer gondpodo del
macho de este género son completamente diferentes al patrén que sigue la mayoria de los
pseudotelfusinos, en cierto grado se asemejan a las del género Spirothelphusa, asi como a
las del género centroamericano Elsalvadoria (Villalobos y Alvarez, 2008).

Distribucion de pseudotelfusidos en México

La mayor diversidad de la familia se ubica en la region del Istmo de Tehuantepec,
donde en un érea relativamente pequefia se han registrado 49 especies pertenecientes a 15
géneros y a tres tribus. En esta region convergen Oaxaca, Chiapas, Tabasco y Veracruz,
representa uno de los hotspots méas importantes de diversidad para toda la familia en el
continente (Villalobos y Alvarez 2010, Cumberlidge et al., 2014). Este nimero de géneros
es el mas alto que se haya citado para cualquier otro lugar de Ameérica (Villalobos y
Alvarez, 2008), mas alta incluso que la que se observa en Colombia y Venezuela,
considerados como centros de dispersién por Rodriguez (1986), o en la cuenca del
amazonas (Alvarez et al., 1996), conviertiéndose en la Gnica region del continente en donde
se encuentran representadas tres de las cinco tribus que componen la familia (Villalobos,
2005).

Los estados con mayor riqueza especifica son Chiapas, Oaxaca, Veracruz y
Guerrero. La representacion que se tiene para la mayoria de las especies se conoce para
menos de cinco localidades y para varias especies, s0lo se conocen para la localidad tipo
(Fig. 1.6).
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Figura 1.6. Riqueza especifica por estado. Los numeros representan las especies presentes
en cada entidad.

Género Pseudothelphusa

Las especies de Pseudothelphusa abarcan una extensa area del pais expandiéndose
desde el sur de Sonora, continuando su distribucién hacia el sur por la costa del Pacifico
hasta los estados de Guerrero y Oaxaca, y a través de la FVTM por los estados del centro
hasta llegar a Veracruz (Fig. 1.7).

Pseudothelphusa sonorensis es la especie que marca el limite de distribucién hacia
el norte, localizandose en dos localidades del sur de Sonora dentro del municipio de
Alamos, a una altura entre 445 y 490 m snm. Siguiendo por la franja del Pacifico hacia el
sur en Sinaloa en el municipio de Elota se distribuye P. rechingeri a una alturade 60 my P.
lophophallus cerca de la Concordia a 120 m, misma especie cuya localidad tipo se
encuentra en el municipio del Mezquital en Durango, a una altura aproximada de 600 m. En
Nayarit en la localidad rio el Naranjo se distribuye P. leiophrys a unos 1,290 m; P.
nayaritae en el arroyo el Guayabito a 300 m; P. peyotensis en las localidades Sierra Alica,
cerro Cangrejos y manantial el Durazno, todas dentro del municipio El Nayar entre 700 y
1,100 m. En Jalisco se distribuyen P. jouyi en el lago de Chapala a una altura de 1,530 m;
P. digueti en las localidades cerritos de Tzenzontle, rio Ayuquila y arroyo Manantlan entre
800 y 1,500 m; P. terrestris en Atemajac a 2,300 m; P. seiferti se localiza en el rio Tuxpan,
rio Ayotitlan, arroyo el Tecolote y las Juntas a altitudes de 360 a 1,300 m y en Colima en el
rio Cuzalapa y en la localidad La Barragana a 180 y 620 m, en este mismo estado también
se encuentra P. dilatata en una localidad situada a 500 msnm y P. leiophrys dentro del rio
el Naranjo a 1,290 m de altitud (Fig. 1.7).
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Continuando hacia el sur por la vertiente del Pacifico, se distribuye P. jouyi en las
localidades el Platanal, Ojo de Agua, Rancho Nueva Espafia, sitios cercanos al rio Duero y
en el lago de Camécuaro, localidades que estan entre los 1,500 y 1,900 m; P. purhepecha
en El Serpentin y Agua Blanca ambas localidades entre 1,450 y 1,950 m y se tiene un
registro de P. dilatata en Quenchendio, municipio de Huetamo; estas tres especies
distribuidas en Michoacan.
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Figura 1.7. Distribucién de las especies del género Pseudothelphusa en México; solamente
se indican las localidades tipo para cada especie.

El estado de Guerrero representa la entidad con el mayor nimero de especies de este
género con ocho, P. acahuizotla recientemente descrita se localiza en un arroyo pequefio en
Acahuizotla a unos 820 m de altitud en el municipio de Chilpancingo de Los Bravo; P.
belliana se encuentra a una altitud de 1,773 m en Chautipan dentro del mismo municipio
que P. acahuizotla; P. galloi se encuentra a alturas cercanas a las del nivel del mar, en el
arroyo La Parota, tributario del rio Pinela entre 250 — 409 m de altitud, dentro del
municipio de Ayutla de los Libres y hasta el Parque EI Veladero, en el Puerto de Acapulco;
P. granatensis, de las Granadas, municipio de Taxco de Alarcon a 1,560 m; P.
guerreroensis se ha registrado en Malinaltepec, en arroyos cercanos a Acahuizotla y en un
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arroyo tributario a la presa Fernando Galicias, que comprenden alturas entre 740 y 1,500 m
snm; P. hoffmannae ubicada a 3 km de Tixtla a 1,400 m; P. mexicana localizada en la
cueva La Joya a 5 km NE del municipio de Taxco a 1,800 msnm; P. nelsoni conocida solo
para la localidad El Limo a 1,830 m, municipio de La Unidn.

La distribucion méas surefia del género se encuentra en Oaxaca, P. doenitzi, ubicada
en el rio Grande y en un arroyo en el km 162 de la carretera Tuxtepec-Guelatao y en Santa
Maria Yavesia, a una altitud de 2,000 m; P. pecki, a 10 km S de Valle Nacional y sobre la
carretera Tuxtepec—Oaxaca en los kms 52 y 65, a una altitud de 850 m; y P. sulcifrons en el
municipio de Villa Hidalgo-Yalag, al norte del estado, completa la representacion del
género en la entidad. Cabe mencionar que dentro de este estado, en el municipio de Santa
Maria Huatulco y en otras localidades, se encontraron poblaciones cuya morfologia es
similar a P. galloi pero con ligeras diferencias dentro del proceso mesial del gonépodo del
macho que pueden sugerir la existencia de un complejo de especies.

En los estados del centro del pais, en la regién centro-sur de Guanajuato a una
altitud de 1,700-2,000 m se localiza P. jouyi. EI complejo de Pseudothelphusa americana
se distribuye en el sur de Querétaro, en el municipio de Mixquiahuala en Hidalgo y en los
municipios poblanos de Chignahuapan, Tehuacan y Zacatlan en el rio Ajajalpa, en Tlaxcala
se encuentra en un manantial de Apizaco y en un rio cercano a la localidad de La Trinidad,
todas las localidades donde se distribuye esta especie tienen un intervalo de elevacion de
1,420 a 2,300 m. Al sur del Estado de México se distribuyen P. ixtapan en Tejupilco, a
1,900 m snm, P. granatensis en Malinalco a 1,740 m y P. mexicana en Valle de Bravo y
Nanchititla a 1,820 m.

Pseudothelphusa morelosis esta distribuida a lo largo del estado de Morelos, salvo
una region al centro sur de la entidad, puede encontrarsele en el balneario Las Estacas,
Oaxtepec, Piscifactoria “El Rodeo”, rio Yautepec, rio Tetlama, rio Chalma, barranca de
Apapazco, rio Tembembe, rio Pueblo Nuevo, rio en Puente de Ixtla, Lago de
Tequesquitengo, rio Amacuzac entre otros cuerpos de agua, todos dentro de un rango de
elevacion de 900-1,800 m. Pseudothelphusa dugesi se encuentra al norte de la misma
entidad en el municipio de Cuernavaca.

En Veracuz se distribuye P. zongolicae localizada en la Sierra de Zongolica,
Veracruz en las localidades de Choapa y Macuilca a una altitud de 1,053 m; en el cerro El
Vigia, a 160 m de altitud, dentro de los terrenos de la Estacion de Biologia Tropical de los
Tuxtlas, del Instituto de Biologia, UNAM, se distribuye P. parabelliana, esta especie
representa el limite oriental de la distribucién del género.

Cabe mencionar que la mayoria de las especies de Pseudothelphusa se distribuyen
en zonas del pais cuyos principales cuerpos de agua vierten hacia el Pacifico como son las
cuencas de los rios Lerma, Balsas, Ameca y Armeria, que abarcan una gran extension del

19



centro-sur y occidente del pais, sin embargo, existen especies que presentan una
distribucion disyunta ya que los cuerpos de agua donde habitan vierten hacia el Golfo de
Meéxico, dentro la cuenca del Papaloapan como son los casos de P. parabelliana, P. pecki y
P. zongolicae; en el caso particular de éstas ultimas dos especies, ambas presentan rasgos
en el gondpodo que las pueden separar de Pseudothelphusa, incluso P. pecki originalmente
pertenecia al género Disparithelphusa, sin embargo, en un analisis filogenético realizado
por Villalobos (2005) la especie D. pecki qued6d inmersa dentro de Pseudothelphusa,
motivo por el cudl el autor propuso la desaparicion provisional de Disparithelphusa en
espera de efectuar otros analisis que ayuden a confirmar la identidad de este taxon.

El rio Papaloapan nace en Valle Nacional, Oaxaca y abarca parte del istmo de
Tehuantepec, se tiene la idea de que el ancestro comun de los pseudtelfusinos en general
pudo estar presente en la zona y derivado de los procesos geoldgicos que dividieron a las
cuencas, como pudo ser la elevacion de la Sierra Madre del Sur y de la FVTM, dieron
origen al linaje presente a lo largo de la vertiente del Pacifico y al linaje de las llanuras
costeras que desembocan en el Golfo de México (Huidobro et al., 2006)

En relacion al antepasado que dio origen a las especies que actualmente se
distribuyen en cuencas que desembocan en el Pacifico, a su vez estuvo expuesto a
acontecimientos geoldgicos como fue la elevacion de la FVTM y otros sistemas
montafiosos, que separaron al gran mar interior formando las extensas cuencas del rio
Lerma y rio Balsas en el centro-sur del pais, cerrando y formando en parte las cuencas
hidroldgicas presentes a lo largo de la costa del Pacifico.

Como se ha podido observar, son pocas las especies de Pseudothelphusa que
presentan una amplia distribucién, P. americana se distribuye en siete estados: Querétaro,
Estado de México, Hidalgo, Tlaxcala, Puebla, Guerrero y Oaxaca, se piensa que constituye
un complejo de especies debido a que presenta ligeras diferencias en el gondpodo del
macho en algunas de sus poblaciones y P. jouyi localizada en Querétaro, Guanajuato,
Michoacan y Jalisco, abarcando una gran porcion del centro-sur de la cuenca del rio Lerma,
son las especies del género con la distribucion mas amplia.

Género Tehuana

Las especies de Tehuana se distribuyen en el sur del pais (Fig. 1.8). T.
poglayenorum es una especie muy abundante en los rios y lagos de la parte central de la
Sierra de Los Tuxtlas, en el sur de Veracruz, a altitudes de 40-360 m snm. Debido a la
cantidad de cuerpos de agua en los que habita y la topografia muy accidentada de la region,
se tiene la idea de que en realidad se trata de un complejo de especies.
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Figura 1.8. Distribucion de las especies del género Tehuana en México.

En la misma regién también se distribuye T. veracruzana, en arroyos de Zapoapan
de Cabafias (500 msnm), municipio de Catemaco. Tehuana diabolis también esta presente
en la region de los Tuxtlas, se le encuentra en las orillas del lago de Catemaco, que es su
localidad Tipo, y en los arroyos tributarios a este cuerpo de agua. Morfologicamente esta
especie presenta una forma intermedia entre T. veracruzana y T. poglayenorum por el
tamafio y la apariencia del 16bulo proximal del primer gonépodo del macho (Villalobos y
Alvarez, 2008). Tehuana complanata es la especie que marca el limite de distribucion hacia
el norte de este género. Se localiza en la porcion central de Veracruz, en los municipios de
Cordoba y Amatlan, entre 600 y 900 m.

En Oaxaca se encuentra T. lamellifrons dentro del rio Tehuantepec y al sur hacia la
vertiente del Pacifico en el rio Zanatepec y en el Arroyo Naranjo entre los 90 y 160 m de
altitud; T. jacatepecensis se localiza al norte de Valle Nacional, en el rio Jacatepec a 30
msnm; ambas especies presentan estrecha relacion en cuanto a la morfologia del primer
gonopodo. En el sur de Tabasco en el municipio de Huimanguillo en las localidades Arroyo
Pueblo Viejo y en un rio pequefio tributario del rio Pedregal-Tonalé a una altitud de 900 m
se distribuye T. chontalpaensis. Tehuana lamothei esta distribuida en la localidad Tapilula,
Tabasco y en el Arroyo La Piedra en Ixtacomitan, Chiapas, ambas localidades entre los
300-780 m. Estas dos especies presentan estrecha relacion debido a la morfologia que
presentan el el primer gonépodo del macho.
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Género Odontothelphusa

Odontothelphusa maxillipes se distribuye en el sur de Veracruz en la region de los
Tuxtlas a una altitud de 330 m (Fig. 1.9), esta especie presenta la distribucion mas nortefia
del geénero; al sur de Tabasco en las grutas del Cocona a 3 km de Teapa se distribuye O.
monodontis a una altitud de 100 m.
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Figura 1.9. Distribucidn de las especies del género Odontothelphusa en México.

Chiapas es el estado que presenta la mayor riqueza en especies del género.
Odontothelphusa apipac se encuentra al noroeste del estado en el arroyo Apic-Pac a 100 m
de la Presa de Malpaso a 176 m; al noreste del estado se distribuye O. palenguensis en un
arroyo pequefio en la zona arqueologica de Palenque a 60 m; O. toninae se distribuye en
arroyos dentro de la zona arqueoldgica de Toniné a una altitud de 1,000 m en el municipio
de Ocosingo; O. lacandona solo se ha recolectado en un pequefio arroyo a 8 km del
municipio Benemérito de las Américas a 200 m; O. lacanjaensis distribuida en un arroyo
frente a la comunidad de Playon de la Gloria a 200 m, dentro de la Reserva de la Bidsfera
de Montes Azules, municipio de Marqués de Comillas y en el rio Lacanja a 340 m, en
Lacanja Chansayab, municipio de Ocosingo; siendo estas Ultimas dos especies las que
presentan el limite de distribucion del género hacia el sur del pais (Fig. 1.9). Todas las
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especies del género se localizan dentro de la region biogeografica Golfo de México y una
localidad de O. toninae en una porcion de la region de los Altos de Chiapas, ambas dentro
de la gran cuenca del Grijalva-Usumacinta.

El patron de distribucion de las especies de Odontothelphusa es similar a los
patrones de distribucion y diversificacion mostrados por otros decadpodos de agua dulce en
el sureste de México, como las especies pertenecientes a los géneros Macrobrachium,
Procambarus (Austrocambarus) y Avotrichodactylus (Alvarez et al., 2010).

Género Potamocarcinus

Se distribuye en el sur del pais (Fig. 1.10). Potamocarcinus hartmanni se localiza en
el norte de Tabasco cerca de la desembocadura hacia el Golfo de México y hacia el sur en
Teapa cerca de la frontera con Chiapas a 37 m de altitud.
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Figura 1.10. Distribucidn de las especies del género Potamocarcinus en México.

Potamocarcinus chajulensis se distribuye en el sur de Chiapas, cerca de la frontera
con Guatemala a 160 m, esta especie es muy cercana morfolégicamente a P. hartmanni,
teniendo pequefias diferencias en la ornamentacion apical del primer gonopodo del macho,
como la densidad de las cerdas y la orientacion de los procesos marginal y mesial
(Villalobos y Alvarez, 2008), ambas especies se localizan en la region biogeografica Golfo
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de México. Potamocarcinus magnus es la especie que presenta una mayor distribucién
dentro del estado, localizandose todas las poblaciones hasta ahora conocidas a altitudes
menores a 430 m dentro de la regidn biogeografica Costa del Pacifico, dentro de la cuenca
del Rio Grijalva. México representa el limite nortefio en la distribucion de la especie,
misma que continta hacia Centroamérica.

Género Raddaus

Dentro de este género, Raddaus bocourti es la especie que presenta una amplia
distribucion en la franja central y suroeste de Chiapas, desde Tuxtla Gutiérrez y Simojovel
hasta San Rafael del Arco en las lagunas de Montebello, cerca de la frontera con Guatemala
(Fig. 1.11) donde continGa su distribucion hacia Centroamérica, parte de su distribucion se
localiza en partes bajas ademas de encontrarsele en las regiones de los altos de Chiapas y
Sierra del Soconusco, tiene un rango de distribucion entre los 620 y 1,650 m.
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Figura 1.11. Distribucion de las especies del género Raddaus en México.

Raddaus tuberculatus presenta una distribucion restringida en el sur de Chiapas,
localizandose en la cuenca del rio Suchiate en la region biogeografica de la Costa del
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Pacifico a altitudes entre los 370 y 480 m, la distribucion de la especie continua hacia
Guatemala.

En lo que respecta a la ditribucion de R. parazilchi mexicanus, solo se conoce para
la localidad tipo dentro del rio Frio, en la cuenca del Grijalva a 8 km SE de Villa de Acala,
Chiapas a 400 m de altitud. Villalobos y Alvarez (2008) mencionan que la existencia de
esta especie es dudosa debido a que su descripcion estd basada en un organismo juvenil y la
imagen del gondpodo que presenta Pretzmann (1972) no es muy clara, se tiene la idea de
que en realidad se trata de un juvenil de R. bocourti. Es necesario efectuar nuevos
recolectas en la localidad para asegurarse que se trata de una especie diferente.

Variedad de géneros

Dentro de los pseudotelfusidos mexicanos, existen géneros con sélo dos especies y
algunos otros monotipicos, por consecuencia, sus especies presentan una distribucion
restringida (Fig. 1.12).

Smalleyus tricristatus de la tribu Pseudothelphusini, es endémico de la Sierra de
Santa Marta a 800 m de altitud, en la region de los Tuxtlas, Veracruz, lo que la aisla
parcialmente de los otros pseudotelfisinos de los géneros Tehuana y Pseudothelphusa,
también distribuidos en esa region. Como sucede con otras especies de la tribu, el
conocimiento que se tiene de S. tricristatus es realmente escaso.

El género Villalobosius es exclusivamente troglobio, V. leptomelus se conoce solo
para la sierra de Zongolica, dentro de la cueva del Tuknel en Veracruz, mientras que V.
lopezformenti se localiza en la cueva del Brujo, en el municipio de Valle Nacional, Oaxaca.
Ambas especies cavernicolas presentan las adaptaciones morfoldgicas propias de este estilo
de vida, con excepcion de los ojos, los cuales son completos y presentan la cornea
pigmentada. Geograficamente, las cuevas donde han sido recolectadas se ubican entre los
limites de los estados de Veracruz y Oaxaca, una region céarstica y orograficamente
compleja (Villalobos y Alvarez, 2008), en donde se localiza un sistema de grutas por donde
circulan corrientes subterraneas de gran magnitud y en las que se ha registrado una fauna
troglobia diversa; tan sélo en los crustaceos decapodos se ha citado cerca de una decena de
especies (Mejia Ortiz, 2005).

Typhlopseudothelphusa hyba y T. mocinoi, también son especies que habitan en
cavernas localizadas en el estado de Chiapas (Fig. 1.12); T. hyba ha sido recoletada en la
Cueva de Los Llanos, ubicada 15 km SE de San Cristobal de los Casas.
Typhlopseudothelphusa mocinoi se encuentra dentro de la Cueva del Tio Ticho, a 3 km de
Comitan. Ambas especies al igual que las que pertenecen a Villalobosius presentan
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adaptaciones tipicas de organismos troglobios, solo que las Typhlopseudothelphusa carecen
de ojos, caracteristica por la cual son conocidos como cangrejos ciegos.

Las especies de Sylvathelphusa se distribuyen al noroeste de Chiapas; S. kalebi
constituye el primer registro de un cangrejo pseudotelfisido completamente terrestre. Se
encontrd bajo piedras calizas entre las grietas, en suelo hiumedo y con abundante materia
orgénica compuesta de hojarasca en diferentes etapas de descomposicién, no se observaron
corrientes, rios u otros cuerpos de agua cercanos (Villalobos y Alvarez, 2013).
Sylvathelphusa cavernicola representa la tercera especie cavernicola de cangrejo
dulceacuicola encontrada en Chiapas al igual que Typhlopseudothelphusa hyba y T.
mocinoi. Cabe mencionar que dos linajes cavernicolas diferentes, representados por estos
dos géneros, han colonizado el ambiente carstico en un area relativamente reducida en el
centro de Chiapas.

® Ehecathusa chiapensis

le'n @ Ehecathusa mixtepensis

+ Phrygiopilus montebelloensis
+ Phrygiopilus yoshibensis

Q smalleyus tricristatus

% Spirothelphusa verticalis

* Sylvathelphusa cavernicola

* Sylvathelphusa kalebi

@ Typhlopseudothelphusa hyba
@ Typhlopseudothelphusa mocinoi
A Tzolzilthelphusa villarosalensis
O Villalobosius leptomelus
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Figura 1.12. Distribucion de los géneros Ehecatusa, Phrygiopilus, Smalleyus,
Spirothelphusa, Sylvathelphusa, Typhlopseudothelphusa, Tzotzilthelphusa, Villalobosius y
Zilchia en el sur del pais.

El género Phrygiopilus se consideraba exlcusivamente Centroamericano, sin
embargo, con los registros de P. montebelloensis en Tziscao dentro de las Lagunas de
Montebello localizadas en el sur de Chiapas y de P. yoshibensis en el centro de la entidad
en el arroyo Bacgularugum cercano al poblado de Simojovel, se amplio la distribucion del
género varios cientos de kilémetros al norte, dentro de la zona montafiosa del estado a un
altitud entre 790-1590 m.
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Las especies del género Zilchia se distribuyen en el sur del pais (Fig. 1.12). Zilchia
poglayeneuwalli se encuentra en el rio Sabinal, al oeste de Tuxtla Gutiérrez, Chiapas. La
distribucion precisa de Z. aspoeckorum es desconocida, en la descripcién de la especie sélo
se menciona que se distribuye en el sur de México, sin embargo, no se especifica la
localidad donde fue recolectada.

Tzolzilthelphusa villarosalensis Unica especie del género, se localiza en un pequefio
arroyo a lo largo de la carretera 101 cerca de Villa de las Rosas a 1,152 m de altitud. En la
descripcion de la especie, los autores mencionan que la morfologia del gondpodo de T.
villarosalensis es similar a la de Typhlopseudothelphusa hyba, sin embargo, esta tltima fue
colocada en Typhlopseudothelphusa debido a que su morfologia externa es muy similar a T.
mocinoi (Villalobos y Alvarez, 2013). De acuerdo a lo anterior, es necesario realizar una
revision sobre la morfologia de estas especies y de ser el caso, proponer un nuevo arreglo
taxondmico, problema que habra de abordarse en el futuro.

Spirothelphusa verticalis, una de las dos especies representantes de la tribu
Hypolobocerini en México, se distribuye dentro de Tehuantepec, Oaxaca a 30 m de altitud.
Para la otra especie de la tribu, Lobithelphusa mexicana se desconoce su ubicacion
geogréfica precisa, sélo se sabe que se localiza en Playa, Veracruz, sin datos de fecha de
recolecta ni recolector, es posible que se trate de la localidad de Playa Norte en el puerto de
Veracruz; sin embargo, no se han realizado muestreos para verificar esta idea (Villalobos y
Alvarez, 2008). De acuerdo con Rodriguez (1986), Lobithelphusa, Spirothelphusa y los
centroamericanos Elsalvadoria y Ptychophallus integran un grupo de géneros que forman
una serie corologica que comparte un patron estructural en la morfologia del primer
gonopodo del macho.

El género Ehecatusa presenta una distribucién disyunta entre las dos especies que lo
integran (Fig. 1.12). Ehecatusa chiapensis se distribuye en la Finca Victoria, en Motozintla,
en el sur de Chiapas cercano a la frontera con Guatemala y E. mixtepensis se ubica a 36 km
al norte de San Gabriel Mixtepec, en el municipio de San Gabriel Mixtepec, Oaxaca.
Ambas especies presentan una morfologia compleja del apéndice sexual por lo cual es
complicado asignar alguna relacion con las tribus existentes, incluso ambas especies
presentan diferencias en la forma, composicion y alcance de los procesos apicales del
primer gondpodo del macho, lo que puede significar su separacion a nivel genérico
(Villalobos y Alvarez, 2008), aspecto que debe ser revisado a detalle.

Como se ha observado, la tribu Pseudothelphusini, endémica de México, es la que
presenta mayor diversidad con 38 especies, sin embargo, la que presenta mayor riqueza en
cuanto a numero de géneros es la Potamocarcinini con nueve, siendo la menos representada
la Hypolobocerini, cuya mayor diversidad se presenta en Centro y Sudamérica. Por otro
lado, es notable que la porcion sureste del pais conformada por el sur de Veracruz, Oaxaca,
Tabasco y Chiapas es la que concentra la mayor diversidad de cangrejos pseudotelfusidos.
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Limite distribucional

Debido a la extensa porcion del pais donde se encuentran distribuidos los cangrejos
pseudotelfusidos, las caracteristicas de las localidades donde habitan son muy variables;
desde ambientes tropicales con selvas altas a zonas mas secas con selvas medianas y bajas a
zonas de mayor altitud, con bosques de pino y encino. Los estados de las vertientes del
Pacifico y del Golfo presentan clima subhumedo y alturas que van desde nivel del mar
hasta los 1,000 m de altura. Las especies que se distribuyen en el centro del pais se
encuentran en condiciones diferentes debido a la altura, con climas templados a semifrios
aunque con altos niveles de humedad. La compleja orografia del pais y los procesos
morfotectonicos que la originaron, han influido de forma importante en la diversificacién y
actual distribucion de estos cangrejos en el pais.

Las especies de Pseudothelphusa alcanzan su limite de distribucion hacia el sur en
la regién delimitada por el Istmo de Tehuantepec, misma condicion que ocurre con las
especies de Tehuana y los géneros de Potamocarcinini e Hypolobocerini que tienen como
limite de distribucion la misma region. Respecto a lo anterior, el Istmo es una zona muy
compleja geoldgicamente hablando (Ferrusquia, 1993), en donde se han desarrollado
eventos tectonicos como cambios en el nivel del mar y de elevacion continental, quedando
pequefias cuencas aisladas como parte de una gran planicie antigua (De Cserna, 1989). En
esta amplia zona continental se presentd una importante oscilacion del nivel del mar
durante el Mioceno, lo que permiti6 una comunicacién intermitente entre las cuencas
hidrolégicas y favorecio la distribucion de la biota Neotropical en ambas vertientes de
México (Huidobro et al., 2006).

La diversidad de potamocarcininos presente en los estados del sur, indica la
singularidad de esta area al tener varios linajes que coexisten como generos diferentes.
Como consecuencia del rango distribucionalo de la tribu, los pseudotelfisidos de Chiapas
estdn mas estrechamente relacionados morfolégicamente con especies de América Central
y del Sur, que con especies de la tribu Pseudothelphusini, distribuidas en el centro y el oeste
de México (Villalobos y Alvarez, 2013).

Se puede concluir que la diversidad no solamente de especies y géneros sino
también de lineas filéticas diferentes en México, hacen de su territorio una zona especial y
compleja en cuanto a las relaciones biogeograficas. Se tienen linajes claramente
relacionados con especies de Centroamérica, mientras que existen otros que son
completamente mexicanos. El istmo de Tehuantepec es una region de confluencia de varios
de estos linajes, que debieron establecerse en diferentes momentos, generando una
panoramica actual de gran complejidad.
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CAPITULO II

Sistematica filogenética de cangrejos pseudotelfusidos

INTRODUCCION

Dos grandes familias son las que integran la diversidad de cangrejos dulceacuicolas
en el continente americano: Pseudothelphusidae y Trichodactylidae. Numerosos trabajos
han sido publicados en relacion a la descripcion de nuevas especies, a lo largo de México,
el Caribe, Centro y Sudamérica (Ng et al., 2008; Villalobos y Alvarez, 2010). Por el
contrario, sélo unos pocos estudios han tratado de desarrollar un analisis filogenético para
aclarar las relaciones entre géneros y especies, asi como para resolver el estatus taxonémico
de varios complejos de especies. Entre ellos se encuentran los de Rodriguez y Pereira
(1992), Rodriguez y Campos (1998) y Rodriguez y Magalhdes (2005) para
pseudotelfisidos y Rodriguez (1992), Magalhdes y Tirkay (1996a, b, ¢), Morrone y
Lopretto (1996) y Von Sternberg (1997) para tricodactilidos.

En México, los cangrejos pseudotelfisidos se encuentran preferentemente en las
orillas de los cuerpos de agua bajo rocas, bajo la hojarasca o vegetacion presente. Los
pseudotelfisidos, al igual que otros grupos de cangrejos de agua dulce de Africa y
Australia, poseen un epitelio especializado y altamente vascularizado llamado pseudo-
pulmon, que recubre la cdmara branquial y les permite la respiracion aérea mientras ésta se
conserve hiumeda (Diaz y Rodriguez, 1977; Taylor y Greenaway, 1979; Cumberlidge,
1991). Utilizando las ventajas que les provee esta estructura, los pseudotelfisidos son
capaces de vivir desde las orillas de un cuerpo de agua y zonas adyacentes, hasta en zonas
himedas del suelo de bosques y selvas a cientos de metros de algun cuerpo de agua
(Alvarez, 1989, Alvarez et al., 2012b).

La sistematica de la familia se basa en la morfologia de los genitales masculinos o
gonopodos, que corresponden al primer par de apéndices abdominales o pledpodos
modificados como apéndices copuladores. Basados en estas estructuras, se han reconocido
mas de 270 especies. La clasificacion de la familia se justifica méas por tradicion que por un
analisis minucioso de su genealogia (Villalobos, 2005). Biogeograficamente, se desconocen
posibles patrones de dispersion o vicarianza, asi como los eventos geologicos que
influyeron sobre los pseudotelflsidos ancestrales para alcanzar su actual distribucion y
diversificacion.

Cabe sefialar que los estudios de cangrejos pseudotelfusidos se han centrado en
tribus y géneros distribuidos en Sudamérica, mientras qué en México, Villalobos (2005),
Villalobos y Alvarez (2010), realizaron un anélisis filogenético que reflejo las relaciones
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entre las especies de la tribu Pseudothelphusini, distribuidas a lo largo del pais utilizando
caracteres morfoldgicos.

La morfologia ha sido la herramienta tradicional que los sistematicos hemos
empleado para establecer las relaciones filogenéticas entre las especies de un grupo en
particular basados en la homologia de caracteres. Sin embargo, existe la posibilidad de
proporcionar un soporte adicional a nuestra investigacion, acerca de las relaciones de
parentesco que se presentan en cierto grupo de estudio, mediante el empleo de otras
metodologias que brinden mayor robustez a nuestro trabajo. Actualmente, de mano con el
avance tecnoldgico, se han desarrollado un variado nimero de técnicas moleculares que son
utilizadas en estudios de diversidad genética, como genética de poblaciones, sistematica y
filogeografia, entre otras (Botello, 2008). De manera tal que, los datos moleculares son un
enfoque complementario a la morfologia, especialmente cuando se trata de especies
cripticas (Knowlton, 1993; Sarver et al., 1998) y en la construccion de relaciones
filogenéticas (Avise, 1994).

Las técnicas genéticas pueden brindar informacion que nos ayude a tomar
decisiones sobre el limite que existe entre especies u otros grupos taxonémicos. En muchos
casos estas herramientas se emplean en conjunto con otro tipo de datos, como en el caso de
los cangrejos porcelanidos del complejo Petrolisthes galathinus, donde se revisan las
diferencias entre las especies usando secuencias mitocondriales junto con morfologia de las
larvas, morfometria y patrones de coloracion (Hiller et al., 2006), y el caso de la revision de
algunas especies de langostinos del género Macrobrachium utilizando isoenzimas, en
combinacion con microscopia electronica de ciertos caracteres morfolégicos y un analisis
morfométrico (Acufia, 2002).

Técnicas moleculares

En la actualidad existe un nimero considerable de técnicas moleculares que son
utilizadas en estudios de diversidad genética, como genética de poblaciones, sistematica y
filogeografia, entre otras (Botello, 2008). Dentro de las técnicas mas utilizadas para
crustaceos se encuentran la electroforesis de proteinas y las basadas en ADN, dentro de ésta
ultima, se debe hacer una extraccion de material genético mediante su separacion de lipidos
y proteinas utilizando solventes organicos. Tras la extraccion, una region especifica es
amplificada, lo que es posible gracias a la reaccion en cadena de la polimerasa (PCR), a
partir de la cual se pueden realizar diferentes analisis genéticos.

En los Gltimos 30 afios se han desarrollado las herramientas metodologicas que
permiten obtener la secuencia de nucledtidos de una determinada regién, lo que ha tenido
como consecuencia un incremento en el nimero de trabajos que utilizan las secuencias para
resolver problemas de diversa indole, entre los que destacan la sistematica y la
filogeografia. Esto se debe a las ventajas asociadas a la naturaleza de los datos obtenidos a
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partir de estas técnicas, entre las que se pueden mencionar la enorme cantidad de regiones
que pueden secuenciarse, tanto en el genoma nuclear como en el mitocondrial.

Genes mitocondriales

Los genes mitocondriales han resultado de gran utilidad en estudios de variacion
genética donde se usan secuencias de nucledtidos en animales, ya que presentan diferentes
caracteristicas que resultan ventajosas sobre los genes nucleares. En primer lugar se trata de
un genoma relativamente corto (alrededor de 16 kb) con 37 genes (dos para ARNr, 13 para
proteinas y 22 para ARNt), méas la region control, que no se transcribe y es altamente
variable, lo que ha permitido que se hayan secuenciado genomas completos en varios
grupos incluyendo crustaceos (Botello, 2008); ademas, el genoma mitocondrial por ser
haploide, no es necesario separar las cadenas de ADN después de la primera amplificacion
(Boore, 1999) y son de herencia materna, lo que disminuye el numero efectivo que nos
permite obtener la secuencia de nucleo6tidos de manera directa (Botello, 2007). Aunque
cada gen mitocondrial tiene una tasa de mutacion diferente, de manera general, las
secuencias de la mitocondria son mas variables que las del nacleo, al carecer practicamente
de mecanismos de reparacion por lo que son ampliamente usados en estudios a niveles
taxondmicos bajos, pero al mismo tiempo, el arreglo de tales genes es muy estable en el
tiempo evolutivo, sélo existiendo algunas traslocaciones entre grupos relativamente lejanos
(Boore, 1999). Por otro lado, al ser marcadores ampliamente utilizados en diversos estudios
a nivel molecular, se ha podido calcular la tasa de cambio que presentan, de tal modo que
se conoce gue para el gen Citocromo Oxidasa | (COIl) la tasa de sustitucién de nucle6tidos
estd alrededor de 3% por millén de afios (Trontelj et al., 2005) mientras que el gen 16S
rRNA presenta una tasa de sustitucion de 0.9% por millon de afios (Murphy y Austin,
2004).

Genes nucleares

El tamafio del genoma nuclear es mucho mayor, aungque es muy variable en todos
los grupos incluyendo a los crustaceos, por ejemplo, el tamafio del genoma del langostinos
Macrobrachium acanthurus es de poco mas de 63 gigabases (gb) y el del cangrejo Grapsus
grapsus es de casi 13 gb (Rheinsmith et al., 1974; Gregory, 2006). Sin embargo, mucho del
ADN correspondiente al genoma nuclear esta en pseudogenes, intrones o familias génicas,
que dificultan la comparacion de fragmentos analogos. EI genoma nuclear es generalmente
menos variable que el mitocondrial, de manera que algunos de sus genes se utilizan en
estudios filogenéticos a niveles taxonomicos superiores, 0 en combinacién con genes
mitocondriales (Botello, 2008).

Se puede acceder al genoma mitocondrial o nuclear utilizando oligonucleotidos y la
PCR (Saiki et al., 1988). En el afio 1985, Kary Mullis y colaboradores crearon la PCR, que
estd basada en la actividad de la enzima ADN polimerasa que es capaz de sintetizar una
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cadena de ADN complementaria a otra ya existente. Se requieren ademéas de la ADN
polimerasa y los oligonucledtidos, un buffer que estabilice la reaccion, ANTP’s que son los
nucledtidos que arman la cadena complementaria y cloruro de magnesio (MgCl.), sin este
ultimo componente la ADN polimerasa es inactiva. La PCR es una técnica que se utiliza
comuUnmente en los laboratorios de investigacion para crear copias multiples de ADN, sin
utilizar un organismo vivo. Asimismo, se emplea en una variedad de tareas, tales como la
deteccion de enfermedades hereditarias, deteccion de patdgenos en animales, plantas, y
alimentos, e investigacion en biologia molecular (Saunders et al., 2001).

Limite de especies

Las técnicas genéticas pueden brindar informacion que nos ayude a tomar
decisiones sobre el limite que existe entre especies u otros grupos taxonémicos. En algunos
casos, solo el analisis de la informacion molecular de uno o varios genes es usado para
poner en duda la existencia de una especie o para sugerir la posible division en varios
grupos, como en el caso de algunos notostracos del género Triops (Murugan et al., 2002) y
de camarones del género Litopenaeus (Arena et al., 2003). Uno de los campos que mas se
ha desarrollado, a partir del surgimiento de nuevas técnicas genéticas es la sistematica, pues
gracias a la disponibilidad de datos obtenidos a partir del ADN, es posible utilizarlos como
caracteres dentro de trabajos que tengan como objeto estudiar las relaciones filogenéticas o
de distancia entre diferentes taxa (Botello, 2008).

Sistematica molecular

Dependiendo del problema que se quiera resolver y del nivel taxonémico al que se
trabaje, muchas veces es necesario obtener la informacién genética de las especies de
regiones diversas. La sistematica molecular ha servido en algunos casos para describir
algin nuevo grupo, como es el caso de Scutocoxifera, donde gracias al sustento
proporcionado por la filogenia de un gen nuclear se describe este nuevo suborden de
Isopoda (Dreyer y Waégele, 2002) o la nueva familia de cangrejos Glyptograpsidae,
sustentada con base en un gen mitocondrial, junto con evidencia morfoldgica y larval
(Schubart et al., 2002).

ANTECEDENTES

Entre los trabajos que incluyen especies mexicanas, se ha estudiado la filogenia de
géneros como Macrobrachium (langostinos) con secuencias mitocondriales (Murphy y
Austin, 2004); de Callinectes (jaibas) analizando secuencias de dos genes mitocondriales
(Robles et al., 2007); de Lepidophthalmus (camarones talasinidos) con aloenzimas (Staton
et al., 2000) y del balano del género Chthamalus con secuencias de dos genes
mitocondriales (Wares, 2001); dos estudios sobre filogenia del género Typhlatya, uno
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empleando tres genes mitocondriales (Hunter et al., 2008) y otro usando tres nucleares y
tres mitocondriales (Botello et al., 2013); Poettinger et al. (2016) realizaron un estudio
sobre las relaciones filogenéticas de cangrejos de agua dulce de Centro y Sudamérica
utilizando cuatro marcadores moleculares, en el cual incluyeron dos especies mexicanas;
Botello y Alvarez (2010) estimaron la variacion genética del camarén Creaseria morleyi de
la peninsula de Yucatan, misma region en donde Torres et al. (2013) analizaron la variacion
genética de Procambarus Ilamasi. Torres (2014) estudié la variacion genética de los
acociles del complejo Procambarus (Austrocambarus) mirandai de Chiapas.

A nivel de superfamilia se han estudiado Penaeoidea (camarones) (Vazquez-Bader
et al., 2004), Grapsoidea (cangrejos) (Schubart et al., 2000), usando secuencias de un gen
mitocondrial; Majoidea (Hultgren et al., 2009) y Gecarcinucoidea (Klaus et al., 2006)
usando secuencias de uno o varios genes, por mencionar algunos.

Objetivos particulares

1. Determinar las relaciones filogenéticas de los pseudotelfisidos mexicanos
empleando marcadores moleculares.

2. Determinar la correspondencia en la clasificacion de los géneros dentro de las tribus
en las que han sido agrupados.

3. Realizar un analisis de las lineas filéticas presentes en México para poner a prueba
hipétesis sobre su colonizacidn de México.

4. Identificar los principales eventos geoldgicos que pudieron haber influido en la
diversificacion y distribucion actual de los géneros y especies.
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MATERIAL Y METODO

Extraccion, amplificacion y secuenciacion de ADN

Los cangrejos utilizados en éste estudio fueron obtenidos de la Coleccion Nacional
de Crustaceos (CNCR) del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autonoma de
México (IB-UNAM), los cuales estaban preservados en etanol al 70% para la mayoria de
las muestras. Otros ejemplares fueron recolectados en salidas de campo.

El ADN total fue extraido del musculo del tercer o cuarto pereidpodo y de branquias
para algunos individuos; el tejido fue digerido con 20uL de Proteinasa K solucion 1.25ml a
una temperatura de 56°C durante toda la noche; la extraccion se siguié de acuerdo con el
protocolo del kit DNeasy® de QIAGEN®. La cantidad y calidad de ADN fue verificada
con el uso del NanoDrop 2000 Spectrophotometer de Thermo Scientific. EI ADN total fue
amplificado por medio de una reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) (Saiki et al.,
1988). Se amplificé un fragmento de los genes mitocondriales de las subunidades del
ribosoma 16S y 12S ARNI, el Citocromo Oxidasa | (COl), y el nuclear H3 mediante el uso
de primers especificos para cada region; debido a lo degradado del ADN en algunos
ejemplares, se disefiaron los primers internos C1608F3 y C1632R2 para COIl y 295F y
492R1 para 16S (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Primers utilizados en el analisis filogenético.

Gen Oligo Secuencia 5°-3’ Autor
LCO1490 GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG Folmer, 1994
co! HCO02198 TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA
C1608F3 TWATAAGAG GRATAGTWGAAAGAG Pedraza y Ojeda,
co! C1632R2 ATACAGTTCATCCAGTACCAACT 2012
12SF GAAACCAGGATTAGATACCC Mokady et al., 1994
2 12SR TTTCCCGCGAGCGACGGGCG
16Sar CGCCTGTTTATCAAAAACAT Daniels et al., 2006
105 16Sbr CCGGTCTGAACTCAGATCACGT
295F GATAAGACCCTRTAAARCTT Pedraza y Ojeda,
16S GCTGTTATCCCTAAAGTAAC 2012
492R1
AF ATGGCTCGTACCAAGCAGACVGC Colgan et al., 1998
" AR ATATCCTTRGGCATRATRGTGAC
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Las reacciones se realizaron en un volumen de 14 pl de los cuales 1.5 pl
consistieron de ADN total (concentracion 50-90 ng/ul), 0.2 ml (10mM) de cada primer,
0.25 ml de deoxinucleotidos trifosfatos (ANTPs), 1.25 ul de buffer de PCR 10X, 0.5 ul de
cloruro de magnesio (MgClI2), 0.125 ul de la polimerasa Taq platinum, 0.5 ul de bovine
serum albumin (BSA) y 9.475 ul de ddH20. La amplificacion fue confirmada mediante
electroforesis en geles de agarosa al 1% con y RedGel y Loading Buffer (LB) como
marcadores de &cidos nucleicos en buffer TBE a 120V por 25 minutos.

El ciclo térmico para los genes H3 y 12S fue: desnaturalizacion inicial a 94°C
durante 5 min, seguido por 30 ciclos de 40 s a 94°C, 40 s a 50°C y 40 s a 72°C, con una
extension final de 7 min a 72°C. Para COIl 94°C 5 min, 40 ciclos de 40 s a 94°C, 45 s a
55°C y 1 min a 72°C, con una extension final de 10 min a 72°C. Para el gen 16S, el
programa de amplificacion se determin0 a partir de pruebas con diferentes temperaturas de
alineacion y fue 94°C 5 min, 35 ciclos de 40 s a 95°C, 40 s a 48 -48.5°C y 40 s a 72°C, con
una extensién final de 10 min a 72°C. Los productos de PCR fueron purificados utilizando
las columnas Amicon® Ultra-0.5 mL 30 k de MILLIPORE™ siguiendo las
especificaciones del fabricante. Se realizd una reaccion de secuencias para cada direccion
de la cadena utilizando el kit BigDye® Terminator v3.1 Cycle Sequencing, que
consistieron de 0.5 pl de BigDye, 2.1 pl de buffer 5X, 1 ul de primer a 10uM y 2 pl del
producto purificado. El programa utilizado fue 96°C durante 1 min, 30 ciclos de 5 s a 96°C,
10 s a 50°C y 4 m a 60°C, finalmente 5 s a 60°C. La PCR vy la reaccion de secuencias
fueron realizadas en un GeneAmp® PCR System 9700 de Applied Biosystems. Los
productos de las reacciones fueron purificadas con columnas de Sephadex CentriSep Spin
Columns y secuenciadas utilizando un secuenciador automatizado de ADN 3500xL Genetic
Analyzer de Applied Biosystems. Al analisis se incluyeron las secuencias obtenidas de
GenBank de Typhlopseudothelphusa sp con los accesos: COIl (KU578936), 16S
(KU578889) y H3 (KU579000); Guinotia dentata, H3 (AY803723), COI (AY803593), 16S
(AY803567) y 12S (AY803529) (ver Apéndice 1). Como grupos externos se utilizaron los
cangrejos pseudotelfusidos de la subfamilia Epilobocerinae.

Alineamiento y analisis filogenético

Para el analisis de las secuencias obtenidas se utiliz6 el programa Chromas Lite 2.01
(Technelysium Pty Ltd, Australia), alineadas con MEGA 5.05 (Tamura et al., 2011)
utilizando el algoritmo ClustalW (Thompson et al., 1997) y verificadas a ojo. Se utilizo el
programa Mesquite 2.75 (Maddison y Maddison, 2011) para concatenar las secuencias
obtenidas de los genes.

Tres métodos de inferencia filogenética fueron aplicados al conjunto de datos:
Méxima Parsimonia (MP) estimadas con PAUP*4.0b10 (Swofford, 2002), Maxima
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Verosimilitud (MV) con RAXML (Stamatakis, 2008) e inferencia Bayesiana (IB), junto con
las técnicas de Montecarlo basado en las Cadenas Markov (MCMC) con MrBayes 3.1.2
(Ronquist y Huelsenbeck, 2003).

Para el analisis de MP, se realiz6 una busqueda heuristica en un maximo de 10,000
arboles, con 500 réplicas (numero de adicion de secuencias) con un intercambio de ramas
tipo TBR; los gaps fueron excluidos como caracteres y todos los caracteres fueron tratados
como desordenados y con el mismo peso; ademas se realizé un andlisis de apoyo de ramas
Bootstrap de 1000 replicas con adicion de secuencias al azar.

Para MV, se determind el modelo evolutivo que mejor se ajustaba a los datos
utilizando jModelTest 3.7 (Posada, 2008), bajo el criterio de informacion de Akaike (AIC)
(Akaike, 1973); ésto reduce el numero de pardmetros innecesarios que contribuyen poco a
la descripcion de los datos, penalizando modelos mas complejos (Bernham y Anderson,
2002; Nylander et al., 2004; Posada y Buckley, 2004).

Para la IB se concatenaron los cuatro genes, el analisis se realiz6 mediante la
ejecucion de un algoritmo MCMC para 20,000,000 de generaciones, muestreando un arbol
cada 200 generaciones con cuatro cadenas paralelas, empezando con un arbol al azar. Se
utilizaron los modelos de sustitucion seleccionados por jModelTest para cada gen; los
genes fueron particionados para su analisis dentro de la misma corrida. Un analisis
preliminar muestra que una distribucién estacionaria se alcanz6 a las aproximadamente
4,600 generaciones, observado con el programa Tracer v.1.5.0 (Rambaut y Drummond,
2009). Se utilizaron estos valores como burn-in para la construccion del arbol y fueron
desechados todos los arboles anteriores. Las probabilidades posteriores (PP) del andlisis
fueron determinadas por los arboles restantes. En MrBayes se calculd el arbol de consenso
del 50%. Los arboles obtenidos fueron visualizados con el programa FigTree v1.3.1
(Rambaut, 2008).

Para calcular el tiempo de divergencia de los taxones se utilizaron los alineamientos
del gen COIL. Se calcularon las distancias genéticas promedio de los clados y se utilizaron
dos tasas de mutacion del COI, la que presentan especies hermanas de camarones
chasqueadores del istmo de Panama Alpheus spp. de 1.2% por millon de afios (Ketmaier et
al., 2003) y la que presentan los cangrejos grapsidos del género Sesarma en la isla de
Jamaica de 2.3% por millon de afios (Schubart et al., 1998).

Basado en los resultados obtenidos, se realizd un analisis para observar si existe
correspondencia entre la topologia obtenida en el andlisis filogenético y la distribucion
geogréfica de las especies. Finalmente se realizé una revision bibliografica de principales
eventos geologicos ocurridos en el pais para proponer hipdtesis sobre la colonizacion de
estos cangrejos en México.
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RESULTADOS

Se obtuvieron 51 secuencias del gen nuclear H3 con una longitud de ~313 pb; 51
secuencias de COI ~623 pb; 49 del 16S de ~496 pb y 49 del mitocondrial 12S de ~388 pb
(Apéndice 1).

Para observar las relaciones que se presentan a nivel de especie, se realizé el analisis
aplicando tres métodos de inferencia filogenética utilizando la matriz concatenada de los
cuatro genes, que resulté en un alineamiento de 1,820 pb. Para el anélisis de MP se
obtuvieron 28 arboles més parsimoniosos con una longitud de 2,460 pasos, IC = 0.4317, IR
= 0.5880. El numero de caracteres constantes fue de 1,068, 226 fueron variables no
informativas y 526 fueron informativos; la frecuencia de nucleétidos en el alineamiento fue
de A=0.32131,C =0.16387, G = 0.17817, T = 0.33665.

Para el analisis de MV, se utiliz6 la matriz combinada y el modelo seleccionado fue
GTR+I+G con los siguientes parametros con una distribucion gama = 0.4670, p inv =
0.2940, frecuencia de bases: A = 0.3370, C = 0.1344, G = 0.1582 y T = 0.3705 y taza de
matriz R: R(a) [AC] = 0.6446, R(b) [AG] = 6.3754, R(c) [AT] = 2.2784, R(d) [CG] =
0.4245, R(e) [CT] = 9.5815 y R(f) [GT] = 1.0000. Para la IB; se utilizaron los modelos:
GTR+I+G para COl, distribucion gama = 1.1360, p-inv = 0.5190, frecuencia de bases: A =
0.2944, C = 0.1849, G = 0.1562, T = 0.3644, taza de matriz R: R(a) [AC] = 2.8554, R(b)
[AG] = 12.7105, R(c) [AT] = 7.6440, R(d) [CG] = 1.0130, R(e) [CT] = 64.4515 y R(f)
[GT] = 1.0000. Modelo TIM3+G para 16S, distribucion gama = 0.3600, frecuencia de
bases: A = 0.3802, C = 0.0905, G = 0.1578, T = 0.3714, taza de matriz R: R(a) [AC] =
0.2412, R(b) [AG] = 5.0960, R(c) [AT] = 1.0000, R(d) [CG] = 0.2412, R(e) [CT] = 2.4187
y R(f) [GT] = 1.0000. Modelo TIM3+G para 12S, distribucion gama = 0.4230, frecuencia
de bases: A = 0.4023, C 0.0573, G = 0.1414, T = 0.3990, taza de matriz R: R(a) [AC] =
0.2776, R(b) [AG] = 5.9543, R(c) [AT] = 1.0000, R(d) [CG] = 0.2776, R(e) [CT] = 3.8240
y R(f) [GT] = 1.0000. Modelo TPM1uf+G para H3, distribucién gama = 0.3160, frecuencia
de bases: A = 0.2165, C 0.3166, G = 0.2556, T = 0.2113, taza de matriz R: R(a) [AC] =
1.0000, R(b) [AG] = 2.6523, R(c) [AT] = 0.2384, R(d) [CG] = 0.2384, R(e) [CT] = 2.6523
y R(f) [GT] = 1.0000. Los genes fueron particionados para su anélisis dentro de la misma
corrida, un andlisis preliminar demostrd que una distribucion estacionaria se alcanzo
aproximadamente a las 4,600 generaciones. Se utilizaron estos valores como burn-in para la
construccién del arbol y fueron desechados todos los arboles anteriores. Las PP del analisis
fueron determinadas por los arboles restantes.

La topologia obtenida en los diferentes analisis de inferencia fue similar excepto en
algunas ramas colapsadas debido a que los soportes estaban por debajo del 50%, sin
embargo, debido a la congruencia en la mayoria de las topologias, se decidié tomar el arbol
derivado de la IB como aquel que mejor representa las relaciones filogenéticas entre las
especies de pseudotelfusidos analizadas (Fig. 2.1).
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Respecto a la topologia obtenida, se identifica un clado basal formado por Fredius
stenolobus y Guinotia dentata ambas pertenecientes a la tribu Kingsleyini que se
encuentran como grupos hermanos. Como grupos hermanos también se agruparon Achlidon
agrestis y Ptychophallus tristani, ambas especies distribuidas en Centroamérica.

En relacidn a las especies mexicanas, se obtuvo una politomia para los géneros de la
tribu Potamocarcinini. Dentro de un clado se encuentran las especies del género
Potamocarcinus, P. chajulensis y P. hartmanni se relacionan como especies hermanas y
cercana a ellas se encuentra P. magnus. Dentro de otro clado se agrupan el resto de las
especies de Potamocarcinini con excepcion de Raddaus. Como grupo mas basal dentro de
este clado, se encuentran las especies Sylvathelphusa cavernicola y S. kalebi como
hermanas y cercana a ellas se encuentra el cangrejo cavernicola Villalobosius lopezformenti
(Fig. 2.1). Relacionados como grupos hermanos se encuentran Phrygiopilus
montebelloensis y Zilchia germani, cercanas a Tzotzilthelphusa villarosalensis y
Typhlopseudthelphusa sp. Dentro de este clado que relaciona a varias formas de
Potamocarcinini, también se encuentran las especies de Odontothelphusa como género
monofilético dentro de la rama. Raddaus, otro género representante de esta tribu quedd
alejado de los otros representantes de la misma, con las dos especies presentes en el pais
relacionadas como hermanas se obtuvo mayor cercania con las especies de la tribu
Pseudothelphusini.

Spirothelphusa verticalis, representante de Hypolobocerini en México queda fuera
de cualquier agrupamiento al igual que Ehecatusa mixtepensis. Smalleyus tricristatus de
Pseudothelphusini, cercano al gran clado que contiene a las especies de Pseudothelphusa y
Tehuana. Agrupadas dentro del mismo clado se encuentran las especies de Tehuana; T.
poglayenorum y T. veracruzana como especies hermanas y cercanas a T. diabolis; T.
complanata y T. jacatepecensis se relacionan como especies hermanas al igual que T.
chontalpaensis y T. lamothei. Dentro de este clado también se encuentran Pseudothelphusa
zongolicae, P. pecki y P. parabelliana; estas especies de Pseudothelphusa se distribuyen en
la vertiente del Golfo de México.

Las especies de Pseudothelphusa se agrupan en tres ramas dentro del mismo clado a
excepcion de las mencionadas anteriormente. Como basales aparecen P. seiferti y P. aff
rechingeri. En otra rama se encuentran en relaciones anidadas P. jouyi, P. doenitzi, P.
acahuizotla y como taxas terminales P. americana y P. belliana como especies hermanas.
En un tercer clado se relacionan P. galloi con P. sulcifrons y P. guerreroensis como
hermanas, ambas distribuidas en Oaxaca y Guerrero, respectivamente; las especies
distribuidas en el centro-sur P. morelosis y P. purhepecha como hermanas, misma relacion
que presentan P. mexicana y P. granatensis.
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Figura 2.1. Topologia derivada de Inferencia Bayesiana para los genes H3, COI, 16S vy
12S. Los valores en cada nodo representan los valores de bootstrap para MP, MV y PP para

IB respectivamente. Solo se presentan valores > 50% 0 0.5.
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Figura 2.2. Topologia derivada de Inferencia Bayesiana para los genes H3, COI, 16S vy
12S. Las barras representan los géneros que integran cada tribu; A, clasificacion al inicio de
este estudio; B, propuesta de arreglo derivada del andlisis filogenético.
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Tiempo de divergencia

Para calcular los tiempos de divergencia entre los taxa se obtuvieron las distancias
genéticas de los géneros utilizando el alineamiento del gen COI (matriz de distancia p,
Tabla 2.2) utilizando MEGA 5.05 (Tamura et al., 2011). Con base en dos tasas de mutacion
para este gen, la que presentan especies hermanas de camarones Alpheus sp de 1.2% por
millon de afios (Ketmaier et al., 2003) y la que presentan los cangrejos grapsidos del género
Sesarma de 2.3% por millén de afios (Schubart et al., 1998), se obtuvieron los periodos de
divergencia entre las secuencias de los géneros analizados (Apéndice 2).

Tabla 2.2. Matriz de distancia genética entre linajes de cangrejos pseudotelfusidos.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
1. Pseudothelphusa
2. Tehuana 0.078
3. Smalleyus 0.099 0.086
4. Odontothelphusa 0.097 0.097 0.111
5. Phygiopilus 0.094 0.084 0.113 0.086
6. Potamocarcinus 0.084 0.088 0.109 0.105 0.090
7. Raddaus 0.078 0.078 0.111 0.078 0.074 0.086
8. Sylvathelphusa 0.101 0.097 0.109 0.094 0.082 0.105 0.084
9. Typhlopseudothelphusa 0.126 0.118 0.132 0.107 0.088 0.111 0.099 0.115
10.Tzotzilthelphusa 0.105 0.109 0.111 0.095 0.065 0.099 0.101 0.107 0.116
11. Zilchia 0.105 0.097 0.126 0.099 0.074 0.122 0.099 0.115 0.103 0.095
12. Villalobosius 0.074 0.084 0.090 0.082 0.084 0.094 0.078 0.071 0.103 0.095 0.095
13. Spirothelphusa 0.101 0.101 0.109 0.103 0.094 0.105 0.092 0.095 0.128 0.116 0.113 0.101
14. Ehecatusa 0.065 0.073 0.092 0.082 0.080 0.101 0.080 0.094 0.107 0.101 0.097 0.088

Considerando los diferentes linajes (géneros) analizados, se obtuvieron periodos de
divergencia que presentan un rango entre los 11 a 2.8 m.a. (Apéndice 2), que nos colocan
en la era Cenozoica (65 - 1 m.a.), con mayor precision durante el Mioceno (23 -5 m.a.) y
Plioceno (5 a 1.8 m.a.) que comprende parte del periodo Nedgeno.

DISCUSION

Para el presente estudio se procurd incluir la mayor diversidad de especies
reconocidas de esta familia de cangrejos dulceacuicolas de Meéxico; se obtuvieron
secuencias de 44, de las 66 especies mexicanas (Fig. 2.1, Apéndice 1). El tejido se obtuvo a
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partir del material disponible dentro de la CNCR; para otras especies solo se conoce el
material tipo depositado en otros lugares como el Museo de Historia Natural de Viena y el
Instituto Smithsoniano; y para otras més se utilizaron organismos recolectados durante las
salidas al campo.

Relaciones filogenéticas

Para seleccionar las especies que conformaron al grupo externo, se consideraron las
propuestas de Rodriguez (1982, 1986) sobre el posible origen de los cangrejos de la familia
Pseudothelphusidae en las formas ancestrales de la subfamilia Epilobocerinae (Villalobos,
2005). En cuanto a las relaciones que presentan las especies de pseudotelfusidos, se observa
un clado basal conformado por Fredius stenolobus y Guinotia dentata (Fig. 2.1), agrupados
como géneros hermanos, ambos son representantes de la tribu Kinsgleyini, distribuidos en
Sudamérica y las Antillas, respectivamente. Tambien se agregaron al analisis las formas
centroamericanas Achlidon agrestis y Ptychophallus tristani, integrantes de la tribu
Hypolobocerini.

Respecto a las especies de pseudotelfisidos mexicanos se obtuvo una politomia para
los géneros representantes de la tribu Potamocarcinini; en el primer clado se encuentran las
especies de Potamocarcinus; P. hartmanni y P. chajulensis relacionadas como especies
hermanas, lo que concuerda con rasgos morfoldgicos en los que ambas especies tienen
pequefios diferencias en la ornamentacion apical del primer gonépodo del macho a pesar de
que la distribucion de ambas es muy distante; relacionada con estas especies, se encuentra
la forma mexicana de P. magnus de la que también se conocen poblaciones en
Centroamérica, que tienen que ser revisadas en sus relaciones filogenéticas.

En el segundo clado se encuentran agrupadas la mayor cantidad de formas de
Potamocarcinini. Sylvathelphusa kalebi y S. cavernicola distribuidas en el noroeste de
Chiapas se relacionan como especies hermanas, cercano a ellas se encuentra el cangrejo
troglobio Villalobosius lopezformenti distribuido en Veracruz; a pesar de que S. cavernicola
también es una especie troglobia, el gonopdpodo de ambas presenta diferencias
morfolégicas marcadas. Con estrechas relaciones se encuentran Phrygiopilus
montebelloensis y Zilchia germani, cabe mencionar que esta ultima se distribuye en
Guatemala, sin embargo, se decidi6 incluirla en el analisis con el propésito de tener una
representacion del género, ya que no se cuenta con los ejemplares mexicanos Z.
aspoeckorum y Z. poglayeneuwalli. Cercano a ambos géneros se encuentra Tzotzilthelphusa
villarosalensis y relacionado a ellos esta Typhlopseudothelphusa sp, estas dos ultimas
presentan una morfologia similar en la estructura del gondpodo, sin embargo, presentan
diferencias en cuanto a su morfoldgia externa (Villalobos y Alvarez, 2013). El género
Odontothelphusa se ordendé como un grupo monofilético; cabe mencionar que la
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distribucion de estas especies es disyunta, la mayor parte de las especies del genero se
encuentran en Chiapas, con excepcion de O. maxillipes y Odontothelphusa sp., que se
localizan en la region de Los Tuxtlas, Veracruz. La Ultima especie esta en proceso de su
descripcion formal.

Raddaus tuberculatus y R. bocourti se agruparon como especies hermanas, dentro
de un gran clado que incluye a representantes de las tribus Hypolobocerini y
Pseudothelphusini, resultado que genera un poco de controversia ya que muestra que
Raddaus presenta una relacion relativamente méas cercana con las especies de otras tribus
que con Potamocarcinini a la cual pertenece (Fig. 2.2 A).

Una de las razones por las cuales no se obtuvo un clado que agrupara a los géneros
de Potamocarcinini puede ser la extensa cantidad de formas que la integran. Es la tribu, al
menos para México, que contiene la mayor diversidad de géneros, caso similar al que
ocurre con Hypolobocerini en Centro y Sudameérica, que representa uno de los grupos mas
complejos por la variedad morfoldgica que se presenta en el primer gonépodo del macho.
AUn después de la revision de la tribu que efectuaron Rodriguez y Hobbs (1989), el arreglo
taxondmico de Potamocarcinini no estd bien definido, estos autores mencionan un origen
polifilético para el grupo debido a la gran variedad de formas que lo integran, sin embargo,
Rodriguez (1992) considerd que la propuesta de Pretzmann (1972) es la méas adecuada para
la tribu. Basados en evidencia morfoldgica y los resultados obtenidos en éste analisis,
empleando marcadores moleculares, se debe considerar el realizar un arreglo de los géneros
que debe contener esta tribu y en su caso, proponer la creacion de nuevas tribus o subtribus
que incluyan a las diferentes formas.

Con base en lo anterior, se propone la creacion de Mesoamericanini trib. nov. que
tentativamente debe incluir a las especies de Odontothelphusa, Phrygiopilus,
Sylvathelphusa, Typhlopseudothelphusa, Tzotzilthelphusa, Villalobosius y Zilchia,
distribuidas en el sur de México y parte de Centroamérica, asi como erigir la tribu
Raddausini para albergar a la diversidad de Raddaus (Fig. 2.2 B), quedando por el
momento Potamocarcinini integrada exclusivamente por las especies de Potamocarcinus,
en espera de asignar los caracteres morfologicos que apoyen la identidad de cada una de
estas propuestas.

Spirothelphusa verticalis es la Unica especie mexicana de Hypolobocerini incluida
en el analisis, quedando fuera del clado que agrupa a los otros miembros de la tribu,
Achlidon agrestis y Ptychophallus tristani (Fig. 2.2 A). En relacion con lo anterior, se debe
mencionar que en un estudio realizado por Poettinger et al. (2016) acerca de la posicion
taxonémica de Ptychophallus y géneros relacionados, distribuidos en Centroamérica y
principalmente en Costa Rica tales como Achlidon y Allacanthos empleando marcadores
moleculares (dos nucleares y dos mitocondriales), proponen la creacién de una tribu que
incluya a estas formas centroamericanas y proponen el nombre de Ptychophallini o
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Ptychophallinae como subfamilia. En el presente estudio se obtuvieron resultados que
concuerdan con los obtenidos por Poettinger et al. (2016); dada la congruencia entre ambos
estudios, se apoya la propuesta de erigir la tribu Ptychophallini (Fig. 2.2 B), quedando
pendiente una revision detallada sobre la morfologia de los géneros Achlidon, Allacanthos
y Ptychophallus con el objetivo de identificar caracteres que sustenten la identidad de ésta
nueva tribu.

El género Epithelphusa (= Ehecatusa) con dos especies, E. mixtepensis localizada
en Oaxaca hacia la costa del Pacifico y E. chiapensis del sur de Chiapas, en el municipio de
Motozintla, habian sido tradicionalmente incluidas dentro de la tribu Pseudothelphusini
(Pretzmann, 1972; Rodriguez, 1992), sin embargo, Villalobos (2005), luego de realizar un
analisis cladistico de la tribu y basado en sus resultados, propone a ambas especies como
incertae sedis (Fig. 2.2 A), con lo cual las dos especies quedan completamente fuera de la
tribu.

La exclusion de estas especies de Pseudothelphusini encuentra justificacion en la
particular morfologia de los gondpodos de E. mixtepensis y E. chiapensis, los cuales
divergen claramente del patrén que siguen los pseudotelfusinos tipicos. Entre las
caracteristicas que marcan una diferencia notoria, se pueden mencionar la ausencia de
torsion en el tercio apical del gondpodo vy la presencia de proyeccion lateral entre otras mas
que se presentan en cada una de ellas. Debido a la particular morfologia del gondpodo que
presentan ambas especies y al arreglo obtenido dentro del andlisis filogénetico de E.
mixtepensis en este estudio, se propone erigir Ehecatusini trib. nov. (Fig. 2.2 B) para
albergar a estas especies.

Para el género Tehuana, se obtuvo que T. poglayenorum, T. veracruzana y T.
diabolis que se distribuyen en la zona de Los Tuxtlas, Veracruz, presentan estrecha
relacién, al igual que T. complanata y T. jacatepecensis, ambas dentro de la cuenca del
Papaloapan. Como especies hermanas se agruparon T. chontalpaensis y T. lamothei,
distribuidas en el sur de Tabasco y norte de Chiapas, respectivamente. Tres especies de
Pseudothephusa, P. parabelliana, P. pecki y P. zongolicae quedaron incluidas como
especies hermanas del clado que agrupa al género Tehuana. Pseudothelphusa zongolicae de
la sierra de Zongolica, Veracruz, no encuentra posicion dentro del clado que agrupa a las
especies de Tehuana; el gondpodo del macho tiene rasgos en lobulo proximal de la
proyeccion caudo-marginal, en el proceso mesial e incluso carece de lI6bulo mesocaudal,
que la acercan mas al género Pseudothelphusa y por eso fue incluida en este. Sin embargo,
del acuerdo al analisis molecular, estd mas cercanamente relacionada a Tehuana. De la
misma forma P. pecki, que fue descrita con su propio género Disparithelphusa por Smalley
y Adkison (1984), fue trasladada al género Pseudothelphusa por Villalobos (2005), a pesar
de que en su analisis filogenético considero varios caracteres sinapomorficos que definian
al género original; el autor comenta que la nueva ubicacion taxonomica de D. pecki en
Pseudothelphusa crea un poco de confusion en cuanto a los caracteres morfoldgicos que

44



diagnostican a este ultimo taxon. Finalmente, se encuentra P. parabelliana del Cerro el
Vigia, en Los Tuxtlas, para la cual Alvarez (1989) menciona que parece estar cercanamente
relacionada a P. belliana. Haciendo una revision de las estructuras del gondpodo se
encontr6 que P. parabelliana se relaciona mas con P. nayaritae, en ambas formas el
proceso mesial estd bien desarrollado y las dos espinas del margen lateral son fuertes, bien
desarrolladas y agudas (Villalobos y Alvarez, 2008).

Cabe mencionar que las especies de Pseudothelphusa que se agruparon junto al
clado de Tehuana se distribuyen en cuerpos de agua que vierten hacia el Golfo de México,
principalmente dentro de la cuenca del Papaloapan, es decir coinciden geograficamente,
aspecto que no ocurre con el género Pseudothelphusa, el cual se restringe a la vertiente
occidental del pais. Debido a que los soportes de rama que conforman este clado estan
apoyados por MV e IB (Fig. 2.1), se plantea la posibilidad de realizar una revision del
género Tehuana y ampliar su diagnosis para que puedan integrarse estas tres especies al
grupo o0 en su caso, erigir nuevos generos que contengan a cada una de estas formas, si
morfolégicamente existen caracteres que sustenten esta decision.

En otro clado, dividido en tres ramas (Fig. 2.1), se encuentan agrupadas las especies
de Pseudothelphusa a excepcion de las mencionadas anteriormente. En uno se encuentran
P. aff. rechingeri y P. seiferti como especies hermanas con altos soportes de rama por parte
de los tres métodos de inferencia filogenética, ambas distribuidas en estados de la costa del
Pacifico; dentro de otro subclado, presentando relaciones anidadas, se encuentran P. jouyi
como especie basal, la cual a pesar ser una especie con amplia distribucion a lo largo de la
cuenca del rio Lerma, la morfologia de su gonopodo se mantiene constante. Cercanas se
encuentran P. doenitzi, P. acahuizotla y como especies hermanas P. americana y P.
belliana. En el tercer subclado se encuentran P. morelosis y P. purhepecha como especies
hermanas cercanas a las también hermanas P. mexicana y P. granatensis, cercanas a ellas,
P. sulcifrons y P. guerreroensis, y como especie basal de esta agrupacion P. galloi. Las
especies dentro de esta tercera rama interna estan distribuidas en una franja del centro — sur
del pais entre los meridianos 96° - 100°.

Las especies que conforman el gran clado de Pseudothelphusa tienen una
distribucion cuyo limite se encuentra en la region del istmo de Tehuantepec; P. jouyi y P.
americana se distribuyen a altitudes mayores a los 1,000 m dentro de la Faja Volcanica
Trans Mexicana (FVTM) en la Zona de Transicion Mexicana (ZTM); esta zona se
caracteriza por presentar eventos de hibridacion biotica y representa un area evolutivamente
activa desde una perspectiva histdrico-ecoldgica (Escalante et al., 2004). En el centro-sur
del pais a elevaciones mayores a los 800 m dentro de la Depresion del Balsas y la Sierra
Madre del Sur se encuentran P. americana, P. belliana, P. doenitzi, P. granatensis, P.
guerreroensis, P. mexicana, P. morelosis, P. purépecha y P. sulcifrons, y a altitudes
cercanas al nivel del mar (20 - 400 m) se encuentran P. galloi, P. rechingeri y P. seiferti.
Cabe mencionar que el patron de morfologia del primer gonopodo que define a la tribu
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Pseudothelphusini agrupa sin mayores problemas a los géneros y especies de Smalleyus,
Tehuana y Pseudothelphusa (Fig. 2.2 Ay B).

Al hacer un analisis, sobre las relaciones entre los cangrejos pseudotelfisidos
incluidos en este estudio, se observo cierta congruencia entre su distribucion geografica,
algunos rasgos morfolégicos y sus relaciones filogenéticas. Por otro lado, es probable que
P. americana, P. jouyi y P. seiferti sean especies muy antiguas, puesto que se encuentran al
norte de la FVTM que se formé durante el Oligoceno y Mioceno, posiciéon que debieron
alcanzar antes de la orogenia de esta cadena montariosa (Villalobos, 2005). En contraste, en
la region de Los Tuxtlas, Veracruz, donde se localizan Pseudothelphusa parabelliana,
Tehuana diabolis, T. poglayenorum, T. veracruzana y Smalleyus tricristatus, el vulcanismo
mas intenso que molded la region empez6 hace unos 7 millones de afios y ha sido continuo
hasta nuestros dias (Martin-del Pozzo, 1997).

En referencia a su distribucion, se tiene la idea de que los cangrejos de la familia
Pseudothelphusidae pudieron diversificarse a partir de un stock ancestral que quedd
dividido, con una parte en Sudamérica y otra en Norteamérica, al separarse estas 2 masas
de tierra al final del Cretacico. Un centro de diversificacion se ha ubicado en el istmo de
Tehuantepec y de ahi han radiado varios linajes hacia Centroamérica y hacia el norte de
México para alcanzar su conformacién actual. La distribucidn que presentan las especies de
la tribu Pseudothelphusini en México se ha tratado de explicar a través de la hipdtesis
planteada por Rodriguez (1986), que sostiene la idea de que una linea filética de los
Hypolobocerini, ancestros supuestos de los pseudotelfusinos, se dispersd en tiempos del
Mioceno, desde el norte de Sudamérica a traves de Centroamérica y llego al istmo de
Tehuantepec en Meéxico en donde se form6 un area de alta densisdad de taxa
supraespecificos; a partir de esta regién los pseudotelfusinos migraron hacia el noroeste del
pais y sufrieron procesos de especiacion que dieron como resultado la diversificacion actual
del grupo (Villalobos, 2005) (Fig. 2.3).

46



M"7°w 14°W MmM°w 108° W 105° W 102° W 99° W 96° W 3w 90° W 87 W 84° W
1 1 1 1 1 1 1 1 1
33° N+

30° N4 o —
<
S
o>

3 9

27° N+ . \
\\ A 9

24° N4 Y
21° N4

ol X %
& ,

= =3
Kilometers

Figura 2.3. Mapa que representa la hipotesis de Rodriguez (1986) sobre la presencia de
pseudotelfusidos en México. Las lineas indican la direccién de la migracion. Las areas
sombreadas indican zonas de alta diversidad.

Tiempo de divergencia

Los periodos de divergencia entre las secuencias analizadas del gen COI nos sitlian
en el Mioceno y Plioceno. Durante el Mioceno medio (12 m.a.) una porcién del istmo de
Tehuantepec asi como parte de la costa de Veracruz y Tabasco aln no emergia por
completo, las cadenas montafiosas del centro y sur del pais aun se encontraban en
formacion (Fig. 2.4 a). Millones de afios mas tarde, durante el Plioceno, la mayor parte del
sur del pais ya habia emergido, las cadenas montafiosas tales como la FVTM, la Sierra
Madre del Sur y la sierra de Chiapas que se continta hacia Guatemala ya presentaban una
fisiografia similar a la que tienen en la actualidad (Fig. 2.4 b).

Durante este periodo, los linajes de cangrejos pseudotelfisidos experimentaron
diversos eventos de especiacion debido al surgimiento de barreras naturales, que dieron
como resultado la separacion de los cuerpos de agua en diferentes cuencas hidrograficas y
el cierre de algunos lagos, lo que ocasioné el aislamiento de las poblaciones presentes en
ellas, dando lugar a la gran variedad de formas que se conocen en la actualidad. Debido a la
heterogeneidad topografica del pais, resulta importante conocer varios aspectos sobre la
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historia geoldgica de algunas regiones que nos ayuden a relacionar los procesos que
contribuyeron a la actual distribucion de esta familia de cangrejos en México.

Figura 2.4. Mapas paleogeograficos que representan la conformacion de América del
Norte; a, durante el Mioceno medio; b, durante el Plioceno. Tomado de R. Blakey.

Aspectos geoldgicos

La era Cenozoica, hace 65 — 1 m. a. se caracterizO por una intensa actividad
orogénica en la cual se formaron o se acabaron de formar los principales accidentes
orogréaficos del pais. Durante el Oligoceno-Mioceno (35 a 5 m.a.) se presentd una intensa
actividad volcanica, en la cual se elevo la plataforma continental, ademas de diversos
procesos tectonicos que dieron lugar a la formacion de la FVTM; es precisamente en esta
zona donde el ancestro de las especies de Pseudothelphusa se encontraba dentro de una
gran cuenca que abarcaba el centro del pais producto de actividades orogénicas que
cerraron temporalmente la salida de varios rios incluido el Balsas; derivado del
levantamiento de esta cadena montafiosa, los cuerpos de agua fueron divididos en diversas
cuencas, a consecuencia de lo anterior, las poblaciones de Pseudothelphusa se vieron
fragmentadas, quedando aisladas dando lugar a una gran diversidad para el género. Se
observa que la diversificacion de las especies de Pseudothelphusa esta estrechamente
ligada a la evolucién geoldgica del centro del pais, lo que es apoyado por el gran porcentaje
de especies que se han citado para las porciones altas de la FVTM vy las cordilleras que
bordean la depresion del Balsas, a altitudes que van desde los 800 hasta los 2,300 m de
altitud. Otros eventos que influyeron en su diversificacion fueron el desarrollo del Altiplano
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Mexicano y la finalizacion orogénica de la Sierra Madre del Sur. El Plioceno fue una fase
lacustre, las cuencas originadas durante los procesos tectonicos fueron cerradas por
invasiones de rocas igneas, que formaron barreras naturales y cerraron los cursos de agua
con su consecuente acumulacion. De esta forma se originaron lagos como el de Chapala, en
Jalisco, y los de Zirahuén, Patzcuaro y Cuitzeo en Michoacan (Miller y Smith, 1986;
Moncayo et al., 2001).

Cabe mencionar que la FVTM constituye uno de los principales accidentes
geolodgicos que se formaron durante el Cenozoico, su importancia no solo radica en la
historia geoldgica del pais, sino que desde su conformacion se convirtié en el limite
biogeogréafico entre las dos provincias bidticas mas importantes, que se establecieron en la
superficie continental de México, la Neartica y la Neotropical (Cantu et al., 1991).

En otra region del pais, en el sur de Veracruz, se presentd una alta actividad
volcanica observable desde mediados del Terciario con las formaciones volcaniclasticas, no
es hasta fines del Mioceno y fundamentalmente el Plio-Cuaternario, cuando dominaba esta
litologia volcéanica (Martin-Del Pozzo, 1997; Padilla y Sanchez, 2007; Gomez-Tuena,
2005). Los principales movimientos tectonicos que formaron los alticlinales del area
ocurrieron a fines del Mioceno (Rios-Macbeth, 1952). Estos eventos geoldgicos y los
procesos orograficos subsecuentes que formaron la Sierra de Los Tuxtlas integrada por el
volcan San Martin, Santa Marta, los cerros El Vigia, El Campanario y Cintepec entre otros,
asi como la elevacion de la Sierra de Zongolica y la formacion de rios y lagos que
constituyen las cuencas del Papaloapan y Coatzacoalcos, influyeron en la diversificacion de
los cangrejos dulceacuicolas dentro de esta area, luego de que varios linajes ancestrales
provenientes del sur del pais llegaran al istmo de Tehuantepec y alcanzaran el sur de
Veracruz en fases tempranas del proceso vulcanoldgico, entre los que se encontraba un
ancestro de la tribu Pseudothelphusini que dio origen a las especies de Tehuana,
Pseudothelphusa y Smalleyus, asi como el linaje que dio origen a Odontothelphusa
maxillipes, distribuidos principalmente en la region de Los Tuxtlas y la sierra de Zongolica.
Otro género presente en el sur de Veracruz y norte de Oaxaca es Villalobosius, con sus dos
especies troglobias, cuya historia esta relacionada a la formacién de grutas de origen
carstico con corrientes subterraneas de gran magnitud ubicadas entre los limites de ambos
estados, donde se ha identificado una fauna troglobia de crustaceos muy diversa (Mejia-
Ortiz, 2005).

En Chiapas, donde existe una gran diversidad de linajes, durante el Mioceno medio
(Serravaliano 12 m.a.) ocurrio el conocido Evento Chiapaneco (Sanchez-Montes, 1980),
proceso geoldgico que representa la maxima etapa de deformacion que plegé y cabalgd las
rocas de la cadena de Chiapas-Reforma-Akal hacia finales de este periodo e inicios del
Plioceno y acortd el Macizo de Chiapas (Torres, 2014). Este estado representa el punto de
entrada de los diferentes linajes que dieron origen a la gran diversidad de géneros de
pseudotelfusidos mexicanos (Rodriguez, 1986). Durante el mioceno temprano antes de que

49



se conformara la Sierra del Soconusco que se extiende de Guatemala hacia Chiapas, en los
cuerpos de agua que conforman la gran cuenca del Grijalva—Usumacinta, se dio una
migracion importante de lineas filéticas provenientes de Centroamérica. Se tiene la
hipotesis de que una linea que dio origen a algunos integrantes de la tribu Potamocarcinini
ingres6 por el sureste de Chiapas, extendiéndose al norte hacia Tabasco y al oeste
alcanzando el istmo de Tehuantepec y Veracruz, a través de la migracion de esta linea se
originaron Potamocarcinus hartmanni, P. chajulensis y las especies del género
Odontothelphusa. Otra linea filética de origen Potamocarcinini, ingresé al pais alcanzando
un stock en el sur y centro de Chiapas, misma que fue fragmentada por los procesos
orogenicos mencionados anteriormente, que dieron como resultado la elevacion del
Soconusco, Los Altos de Chiapas, modificaciones en los cauces de rios y formacion de
cavernas, creando gran variedad de ambientes en la region, que influyeron en la
diversificacion de dicha linea ancestral, que pudo dar origen a especies de Phrygiopilus,
Sylvathelphusa, Typhlopseudothelphusa, Tzotzilthelphusa y Zilchia. Una tercer linea
filética de origen Hypolobocerini se extendié por la vertiente del Pacifico mexicano, en
Chiapas dio origen a Ehecatusa chiapensis, alcanzo el istmo de Tehuantepec donde se
diversifico para dar origen a Spirothelphusa verticalis y Ehecatusa mixtepensis en Oaxaca y
hacia el norte en Veracruz dando origen a Lobithelphusa mexicana; el paso de esta linea
filética por Centroamérica también dio como resultado el surgimiento del género
Elsalvadoria.

Cabe mencionar que el sureste del pais es una de las areas mas complejas de
Norteamérica geoldgicamente hablando, esto se debe a que los movimientos de las placas
tecténicas Norteamericana, del Caribe y de Cocos, convergen en esta region desde el
Oligoceno Tardio (Moran-Zenteno et al., 1999). Dentro de esta zona del pais se localiza la
cuenca del Grijalva-Usumacinta, que comprende las subregiones Alto Grijalva, Costa de
Chiapas, Usumacinta y Grijalva-Usumacinta. Esta cuenca es una de las zonas ecoldgicas
con mas alta diversidad biologica y cuya fisiografia estd integrada por la Sierra Madre de
Chiapas o0 Macizo Cristalino y Granitico de Chiapas al sur; la Sierra Norte de Chiapas al
centro; los suaves lomerios de la sierra de la Lacandona y las sierra bajas del Petén
guatemalteco al este y las llanuras costeras del Golfo al norte, lo que permite la
conformacién de gran variedad de paisajes que descienden desde alturas superiores a los
4,000 msnm hasta el nivel del mar en el Golfo de México y el océano Pacifico. Lo anterior
nos da una idea de la complejidad de la region, lo que nos hace pensar en la probablidad de
que la riqueza de pseudotelfusidos sea mayor a la que se conocemos actualmente.

Como ha podido observarse, durante el periodo de divergencia calculado, existio
una gran actividad geoldgica a lo largo del pais que comprendié la formacion de depositos,
elevaciones de tierra, cambios en el nivel del mar, apertura y cierre de cuencas y cambios
en los cauces de rios, que dieron como resultado la diversificacion de las diferentes lineas
filéticas que llegaron a México procedentes del sur.

50



Congruencia entre filogenias morfologica y molecular

Considerando que se cuenta con un estudio sobre las relaciones filogenéticas que
presentan las especies de la tribu Pseudothelphusini basadas en caracteres morfoldgicos
(Villalobos 2005, 2010) y las obtenidas en este estudio empleando marcadores moleculares,
se propuso la idea de hacer un analisis sobre la congruencia que presentan ambos tipos de
datos para determinar relaciones filogenéticas, sin embargo, esto no ha sido posible debido
a que no se cuentan con secuencias para todas las especies incluidas en el estudio
morfologico. Los resultados preliminares que se pueden mencionar son las relaciones de
especies hermanas que presentan P. mexicana y P. granatensis al igual que Tehuana
poglayenorum y T. veracruzana.

Por un lado, existe la dificultad de obtener las secuencias de todas las especies. Por
otro, varias de las especies en la CNCR, incluido el material tipo, presentan una antigiiedad
de varias décadas o no fueron preservadas adecuadamente, lo que hace muy dificil la
extraccion de ADN.

A pesar de que no fue posible realizar un analisis sobre la posible congruencia
obtenida a partir de los dos tipos de datos, resulta un buen ejercicio utilizar ambas
metodologias con el fin de proponer hipotesis que nos permitan establecer las relaciones
filogenéticas de las especies estudiadas, sobre todo cuando se obtiene una alta congruencia
entre ambos métodos. Aun cuando existe el analisis combinado de caracteres morfoldgicos
y moleculares, que pueden mejorar la precision de la reconstruccion filogenética
(Huelsenbeck et al., 1996), la combinacion de caracteres con diferentes historias
filogenéticas subyacentes, puede producir una mala estimacion de las relaciones entre
especies dentro del arbol (Miyamoto y Fitch, 1995), por lo tanto, es importante llevar a
cabo analisis independientes para evaluar los diferentes conjuntos de datos que nos
permitan obtener una congruencia evolutiva antes disefiar un anélisis combinado (Wiens,
1998), como el de congruencia de caracteres o evidencia total.

Un analisis de este tipo seria de gran importancia para apoyar las relaciones entre
géneros, con la finalidad de establecer una organizacion natural hacia el interior de las
diferentes tribus. Por lo menos en los grupos hermanos de la tribu Pseudothelphusini,
obtenidos en el presente estudio, es necesario reconocer los caracteres diagnosticos que
sustenten el establecimiento de jerarquias nuevas o la ampliacion de la tribu para incluir a
otros géneros.
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CAPITULO III

Relacion entre Areas de Endemismo

INTRODUCCION

La biogeografia trata de describir los patrones de distribucion de los organismos y
de explicar los procesos que los condujeron a habitar esas areas. La biogeografia fue uno de
los elementos decisivos en los que se apoyaron algunas teorias como la evolutiva (Wallace,
1876) y la de tectonica de placas (Condie, 1997). Si bien no todos los trabajos sistematicos
incluyen consideraciones biogeogréaficas, si suelen representar los patrones de distribucién
en un mapa (Roig-Jufient et al., 2002).

A través de la historia, se ha visto que en las distintas regiones del globo hay
conjuntos de especies que muestran areas de distribucion coincidentes y que no existen en
otras areas. Estas regiones son conocidas como areas de endemismo y pueden ser definidas
sobre la base de un conjunto de especies pertenecientes a taxones no relacionados que
ocupan un habitat determinado y que no existen en otras areas (Nelson y Platnick, 1981;
Roig-Jufient et al., 2002). En términos de patrones biogeograficos y siguiendo a
DeCandolle, el concepto de endemismo esta basado no solo en la exclusividad a un area
geogréfica, sino también en la congruencia de las distribuciones de 2 o mas taxones, de
manera tal que una especie puede considerarse endémica, sélo si existe otra con la misma
distribucion (Escalante, 2009).

Existen gran variedad de estudios biogeograficos que nos permiten analizar la
distribucion de los individuos y en su caso, encontrar la presencia de algin patron que es
determinante en dicha distribucién. En biogeografia histérica, el anélisis de parsimonia de
endemismos también llamado analisis parsimonioso de endemicidad (Vargas, 1992, 2002),
analisis de simplicidad de endemismos (Crisci et al., 2000), andlisis de parsimonia de
distribuciones (Trejo-Torres y Ackerman, 2001) y analisis de parsimonia de conjuntos de
especies (Trejo-Torres y Ackerman, 2002), permite construir cladogramas a partir de
matrices de presencia-ausencia de especies y taxones supraespecificos (Rosen, 1988;
Cracraft, 1991; Myers, 1991; Morrone, 1994, 1998; Escalante y Morrone, 2003; Trejo-
Torres, 2003; Morrone, 2004).
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Anadlisis de Parsimonia de Endemismos

El método biogeografico de PAE (Parsimony Analysis of Endemicity) (Rosen,
1988; Rosen y Smith, 1988) clasifica a las areas con base en una analogia en la sistematica
filogenética, de acuerdo con sus taxones compartidos, al considerarlos como caracteres,
mediante la solucion més simple o criterio de simplicidad o parsimonia (Crisci et al.,
2000).

Pasos para delimitar areas de endemismo

El PAE emplea un algoritmo de parsimonia con el propdsito de obtener un
cladograma de areas, basado en los taxones que habitan las areas (Rosen, 1988), el cual ha
sido aplicado por varios autores para establecer relaciones entre diferentes unidades
biogeograficas. De acuerdo con Morrone (1994, 2014), los pasos basicos del PAE para
delimitar &reas de endemismo son los siguientes:

1. Dibujar una cuadricula sobre un mapa de la regién que se desea analizar
considerando Unicamente aquellos cuadrantes donde exista al menos una localidad para un
taxon (Fig. 3.1a). También puede emplearse un sistema de regionalizacion desarrollado
previamente (p.e., provincias, distritos, regiones).

2. Construir una matriz de datos, donde las columnas representen a los taxa y los
renglones a las areas (cuadrantes, provincias, etc.), si el taxdn esta presente en un area se
utiliza un 1 y si esta ausente un 0. Para enraizar el arbol, se adiciona un &rea hipotética
codificada con 0 (Fig. 3.1b).

3. Aplicar un analisis de parsimonia a la matriz de datos.

4. ldentificar en el cladograma los grupos de areas definidos por al menos dos taxa
(Fig. 3.1c).

5. Sobreponer los grupos delimitados en el cladograma sobre las areas y el mapa de
taxones endemicos a cada grupo de cuadrantes para delinear los limites de cada area de
endemismo (Fig. 3.1d).

De las seis familias de crustaceos decapodos de agua dulce, la Pseudothelphusidae
resalta como la de mayor riqueza especifica en México, con 66 especies. Casi todas las
especies de pseudotelfdsidos reconocidas hasta ahora (96%) son endémicas de nuestro pais,
las cuales se han distribuido siguiendo un patron estrictamente neotropical. La mayor
diversidad de la familia se localiza en la region del istmo de Tehuantepec, donde convergen
los estados de Veracruz, Oaxaca, Guerrero y Chiapas, donde se han registrado 49 especies
pertenecientes a 15 géneros y a tres tribus (Hypolobocerini, Potamocarcinini vy
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Pseudothelphusini), siendo esta area un importante hotspot de diversidad especifica para
esta familia de cangrejos en el continente (Villalobos y Alvarez, 2010; Cumberlidge et al.,
2014) y en cuanto a niveles supraespecificos, es el mas alto que se haya citado para
cualquier otro lugar de América (Villalobos y Alvarez, 2008).
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Figura 3.1. Pasos para delimitar areas de endemismo con PAE: a, superponer la cuadricula
en el mapa; b, matriz de datos; c, cladograma; d, areas delimitadas.

A lo largo de su area de distribucién, los cangrejos de la familia Pseudothelphusidae
presentan altos niveles de endemismo y distribucién restringida (Villalobos y Alvarez,
2010). Se distribuyen en el continente americano siguiendo un patron estrictamente
neotropical, que comprende desde el norte del estado de Sonora en México, continuandose
hacia el sur por la vertiente del Pacifico hasta la FVTM, a partir del cual alcanza la costa
del golfo de Mexico. El resto de la porcion sur central de México esta ocupada por estos
organismos, con excepcion de la peninsula de Yucatan. Estos cangrejos ocupan toda
Centroamérica y el norte de Sudamérica desde las Guyanas hasta Perd, incluyendo una
vasta porcion de la cuenca del Amazonas. En el Caribe estan presentes tanto en las Antillas
Mayores, excepto Jamaica, como en las Menores (Fig. 3.2).

Para sobrevivir en un ambiente muy diferente al marino, los cangrejos
dulceacuicolas, tuvieron que desarrollar una serie de conductas y habitos que les
permitieron superar al inicio, los cambios bruscos de temperatura y de exposicion a la
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desecacion, que presenta el medio semiterrestre. Posteriormente, desarrollaron
modificaciones fisioldgicas, embrioldgicas y morfoldgicas tales como baja produccion de
huevos lecitotroficos, reduccion de la osmolaridad de la hemolinfa en agua dulce y un
punto isosmético bajo, ademas de una baja concentracion total de aminoacidos libres
(FAA) intracelulares en comparacion con las especies marinas (Claybrook, 1983; Lee y
Bell, 1999; Augusto et al., 2007). Todas estas adaptaciones llevaron a los cangrejos
dulceacuicolas a sobrevivir y colonizar con gran éxito estos cuerpos de agua, aun en
condiciones extremas de baja salinidad y oxigeno. Estas adaptaciones y los factores
ambientales adversos, afectaron su habilidad de dispersion, en comparacion con los
cangrejos marinos, quienes gracias a la existencia de un medio mas estable y a la presencia
de un ciclo larvario completo, durante el cual, las primeras fases larvarias son arrastradas
pasivamente por las corrientes marinas al formar parte del meroplancton, presentan areas de
distribucion més extensas a lo largo y ancho de los océanos (Scheltema, 1988; Villalobos,
2005).
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120 100 80 60 40

Figura 3.2. Mapa de distribucion de cangrejos pseudotelfusidos en América.

Cuencas hidroldgicas

Se entiende por cuenca hidrologica al espacio delimitado por la union de todas las
cabeceras que forman el rio principal o el territorio drenado por un Unico sistema de drenaje
natural, es decir, que drena sus aguas al mar a traves de un anico rio, 0 que vierte sus aguas
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a un unico lago endorreico. Una cuenca hidrolégica es delimitada por la linea de las
cumbres, también llamada divisoria de aguas.

Tipos de cuencas

Exorreicas: drenan sus aguas al mar o al océano. Endorreicas: desembocan en lagos,
lagunas o salares que no tienen comunicacion o salida fluvial al mar. Arreicas: las aguas se
evaporan o se filtran en el terreno antes de encauzarse en una red de drenaje. Una cuenca
hidroldgica es delimitada por la linea de las cumbres, también llamada divisoria de aguas.
Las cuencas a su vez son divididas en subcuencas cuando s trata de cuerpos de agua de gran
extension. Meéxico cuenta con un gran numero de cuencas hidroldgicas, que a su vez
clasificadas dentro de regiones y subregiones hidrolégicas.

ANTECEDENTES

Se han realizado pocos estudios basados en analisis biogeograficos con cangrejos de
agua dulce de Mexico, entre los mas destacados se puede mencionar el de Villalobos
(2005), donde se realiz6 un andlisis basado en la distribucion geogréafica de las especies de
la tribu Pseudothelphusini, encontrando un trazo “individualizado” ademas de seis patrones
de distribucion logrando identificar que los cangrejos del género Pseudothelphusa se
distribuyen preferentemente en zonas altas cercanas a los 1,000 m snm y algunas especies
se localizan por encima de los 2,000 m. Huidobro et al. (2006) realizaron un estudio sobre
distribucion de organismos de agua dulce a través de la Zona de Transicion Mexicana, en el
cual los autores encontraron tres trazos generalizados en la vertiente del Pacifico, que
corresponden a areas previamente identificadas; para el analisis incluyeron cangrejos
pseudotelfisidos, peces y angiospermas acuaticas. Ojeda (2010) realizé un analisis sobre la
distribucion de cangrejos de la familia Trichodactylidae, identificando un patrén de
distribucion no mayor a los 1,000 m en las cuencas del sur del pais. Alvarez et al. (2012)
realizaron un estudio sobre una posible exclusion biogeografica entre acociles de la familia
Cambaridae y cangrejos de agua dulce de la familia Pseudothelphusidae planteada por
Rodriguez (1986), en el cual ubicaron 3 regiones donde ambos grupos entran en contacto:
la FVTM, la region de Los Tuxtlas, Veracruz y el estado de Chiapas.

OBJETIVO

Identificar las relaciones que presentan las subregiones hidroldgicas donde se
distribuyen los cangrejos de agua dulce de México mediante un andlisis de parsimonia de
endemismaos.
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Objetivos particulares

1. Determinar la riqueza dentro de cada una de las areas identificadas.

2. Verificar si las areas identificadas en este andlisis tienen correspondencia con las
areas obtenidas con otros grupos bioldgicos.

3. Revisar si las éareas identificadas se encuentran catalogadas como zonas de
importancia para la conservacion y de ser el caso, proponerlas con base en los
endemismos de cangrejos dulceacuicolas presentes en ellas.

MATERIAL Y METODO

Se realiz6 una consulta de las dos colecciones mas importantes que existen sobre los
crustaceos decapodos de agua dulce de México, la Coleccién Nacional de Crustaceos
(CNCR) del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autonoma de México y la
Coleccion de Crustaceos del Museo de Historia Natural de Estados Unidos también
conocido como Instituto Smithsoniano (USNM). Otras fuentes importantes de datos fueron:
Villalobos (2005), Villalobos y Alvarez (2008); ademas se incluyeron los registros
obtenidos a partir de las salidas al campo realizadas para fines de este proyecto.

Se construyé una base de datos que contiene todas las especies cangrejos
pseudotelfisidos que se distribuyen en México. Para cada especie se consideraron las
localidades georreferenciadas. En ciertos casos no fue posible la georreferenciaciéon de
algunos registros debido a lo incompleto de la informacion proporcionada. Todos los
registros fueron revisados en Google Earth para asegurar que son congruentes con la
distribucion conocida para cada especie.

Se realizd un estudio considerando el enfoque de Anélisis de Parsimonia de
Endemismos (PAE), el cual se estructuro considerando la presencia / ausencia de cangrejos
de agua dulce de México dentro de las subregiones hidroldgicas propuestas por la Comisién
Nacional de Agua (CONAGUA) en el 2007 (Fig. 3.3) y publicadas dentro de la pagina
electrénica de CONABIO (http://www.conabio.gob.mx/informacion/gis/).

En el andlisis tambien fueron incluidos los cangrejos dulceacuicolas de la familia
Trichodactylidae, cuya representacion en el pais esta dada por Avotrichodactylus bidens, A.
constrictus, A. oaxensis, Rodriguezia mensabak y R. villalobosi ademas de cangrejos de la
familia Glyptograpsidae Glyptograpsus impressus y Platychirograpsus spectabilis para
obtener un total de 71 especies. Fueron excluidas del estudio las especies Zilchia
aspoeckorum y Lobithelphusa mexicana debido a que no se conoce su ubicacion exacta.
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Para Z. aspoeckorum solo se sabe que se localiza en el sur del pais y para L. mexicana su
ubicacién geografica precisa es desconocida; en la descripcion de la especie solo se
menciona que la localidad es Playa Veracruz, es posible que se trate de la localidad de
Playa Norte en el puerto de Veracruz, sin embargo, no se han realizado muestreos para

verificar esta idea.
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Figura 3.3. Subregiones hidroldgicas propuestas por la CONAGUA vy utilizadas para

el andlisis de areas de endemismos.

Se siguid la metodologia aplicada para estudios de PAE:

1. Utilizando el programa ArcGIS version 9.3, se agregd la capa de subregiones

hidroldgicas.

2. Se introdujeron los registros georeferenciados para cada especie considerada en el

analisis.

3. Se construy6 una matriz de datos, donde las columnas representaron a los taxones y
los renglones a las areas (regiones hidroldgicas). Si un taxon estaba presente en un
area se utilizd un “1” y si estaba ausente, un “0”. Para enraizar el arbol, se adiciond
un area hipotética codificada con “0” en todas las columnas.
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4. Se aplico un andlisis de parsimonia utilizando la matriz de datos (Apéndice 3). La
matriz fue analizada con el programa NONA 2.0 (Goloboff, 1997), a través de
WinClada 1.00.24- IMG BETA (Nixon, 2002), buscando un méximo de 100
arboles, realizando una basqueda heuristica aleatorizando 50 veces el orden de
entrada de los datos y usando una estrategia de busqueda mdltiple TBR; se
almacenaron todos los arboles igualmente parsimoniosos y posteriormente se
calculo el arbol de consenso estricto.

5. Se identificaron en el cladograma los grupos de areas definidos por al menos dos
taxones.

6. Con base en los resultados del andlisis de parsimonia, utilizando el programa
ArcGIS version 9.3, se construyé un mapa que relacionaba las areas de distribucion.

7. Se hizo un andlisis sobre la relacion entre las areas obtenidas.

Se realiz6 un andlisis biogeogréafico a partir de las relaciones filogenéticas obtenidas
con marcadores moleculares de cangrejos pseudotelfusidos del pais. Se consideraron las
agrupaciones de cada clado para dibujar trazos individuales con el fin de identificar trazos
generalizados que den soporte a las relaciones existentes entre estos cangrejos de agua
dulce.

RESULTADOS

Se reviso la base de datos de la CNCR, la cual cuenta con un poco mas de 800 lotes
de cangrejos psudotelfusidos, de los cuales siete, corresponden a cangrejos distribuidos en
Nicaragua; tres de Brasil, dos de Costa Rica y uno de Venezuela, Cuba y Belize; el resto
contiene cangrejos distribuidos a lo largo del territorio nacional en unas 218 localidades. De
los 800 lotes de pseudotelfusidos mexicanos, 644 se han identificado a nivel de especie, los
156 restantes han sido identificados a nivel de género. EI 90% de las especies de la familia
Pseudothelphusidae que se han registrado para México estan representadas dentro de la
CNCR. EI USNM cuenta con 72 registros representados por poco méas de 100 ejemplares,
recolectados en 28 localidades. La familia Glyptograpsidae cuenta con 52 registros en
ambas colecciones distribuidos en unas 22 localidades y los tricodactilidos cuentan con 76
registros en 38 localidades.

Como resultado del andlisis, se obtuvieron un total de 100 arboles mas
parsimoniosos con una longitud de 88 pasos y con un valor de 0.80 en el indice de
consistencia (IC) y 0.57 en el indice de retencion (IR) de los cuales se calculd un arbol de
consenso estricto (Fig. 3.4). En el arbol consenso se observa una politomia de 18 areas cuya
relacién no alcanza a resolverse, cinco clados, de los cuales, solamente dos son utiles para
determinar areas de endemismo de acuerdo a los criterios del PAE, las dos areas obtenidas
son representadas en la figura 3.5.

59



El area A se localiza al sur del pais, partiendo del centro de Chiapas hacia su costa
con el Pacifico y abarca una franja del este de Oaxaca; esta conformada por las subregiones
Alto Grijalva y Costa de Chiapas; esta area se identifica por la presencia de los cangrejos
pseudotelfisidos Potamocarinus magnus y Raddaus bocourti. El area B, que también se
encuentra en el sur del pais, comprendiendo el centro de Chiapas, centro de Tabasco y sur
de Campeche, conformada por las subregiones Usumacinta y Grijalva-Usumacinta, las
especies que dan soporte a esta area son Odontothelphusa toninae y A. constrictus. Las
areas obtenidas del PAE coinciden con varias zonas hidrologicas prioritarias determinadas
por Arriaga et al. (2002) (Fig. 3.6).

Dentro del arbol de consenso, ademas se obtuvieron clados que relacionaron a dos o
mas areas (Fig. 3.4), como fueron Rio Tehuantepec y Resto de la Region localizadas en sur
de Oaxaca en la costa del Pacifico y cercanas a la frontera con Chiapas, que son
relacionadas por la presencia de Tehuana lamellifrons; Rio Mayo y Rio Fuerte localizadas
al norte del pais en el sur de Sonora y Chihuahua apoyadas por Pseudothelphusa
sonorensis; Medio Balsas y Tepalcatepec localizadas en Michoacén, suroeste del Estado de
México y norte de Guerrero, relacionadas por la presencia de Glyptograpsus impressus;
dentro de una politomia fueron agrupados Rio Ameca, y las subregiones Baja, Media y Alta
del rio Lerma, por la presencia de P. jouyi que es la especie de la tribu Pseudothelphusini
con la distribucion mas amplia localizada en la cuenca del rio Lerma. Sin embargo, debido
a que las relaciones entre ellas estaban sustentadas por una sola especie, no pueden
considerarse para proponer areas de endemismo.

Del anélisis biogeogréafico basado en las relaciones filogenéticas que presentan los
pseudotelfusidos (Fig. 2.1), se obtuvieron 7 trazos individuales. El primero corresponde al
agrupamiento que se obtuvo de las especies del género Potamocarcinus (Fig. 3.7a); el
segundo corresponde a los cangrejos cavernicolas Sylvathelphusa kalebi, S. cavernicola y
Villalobosius lopezformenti (Fig. 3.7b); el tercero corresponde a diferentes especies de
Mesoamericanini trib. nov. Typhlopseudothelphusa sp, Tzotzilthelphusa villarosalensis,
Phrygiopils montebelloensis y Zilchia germani (Fig. 3.7c); el cuarto trazo esta conformado
por especies del género Odontothelphusa (Fig. 3.7d); un quinto trazo esta conformado por
Raddaus bocourti y R. tuberculatus (Fig 3.7 e); las especies de Tehuana, Pseudothelphusa
parabelliana, P. pecki y P. zongolicae integran el sexto trazo (Fig 3.7f); para el séptimo
trazo se considerd al clado que agrupa a las especies del género Pseudothelphusa, en el cual
se encuentran P. seiferti, P. aff rechingeri, P. jouyi, P. doenitzi, P. acahuizotla, P.
americana, P. belliana, P. galloi, P. sulcifrons, P. guerreroensis, P. morelosis, P.
purhepecha, P. mexicana y P. granatensis (Fig 3.7g). Con base en los trazos individuales
solamente pudo obtenerse un trazo generalizado resultado de la superposicion de los trazos
individuales 3y 5 en el sur de Chiapas (Fig. 3.7h).
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Figura 3.4. Arbol de consenso estricto del analisis de areas.
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Figura 3.7. Trazos individuales (a-g) y trazo generalizado (h) obtenidos a partir del
analisis filogenético y areas de distribucién de los pseudotelfisidos mexicanos.
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DISCUSION

El arbol de consenso estricto obtenido al aplicar el andlisis de parsimonia,
representa una hipdtesis de relacion entre los diferentes sistemas hidrolégicos de Mexico.
Los clados resultantes agrupan areas que involucran diferentes subregiones. Las relaciones
en el cladograma estan basadas en la base de datos generada a partir de la consulta de los
registros disponibles de la CNCR y el USNM.

Las areas presentes dentro del cladograma se localizan en el sur de la Republica
Mexicana, dentro de la region Neotropical propuesta por Morrone et al. (1999, 2002). En el
arbol de consenso estricto (Fig. 3.3) se obtuvo una politomia que no resuelve las relaciones
que pudieran existir entre las subregiones hidrologicas Rio Verde, Huicicila, Rio Armeria,
Costa de Oaxaca, Costa de Jalisco, Rio Coahuayana, Planicie de Sinaloa, Medio Balsas,
Costa Chica de Guerrero, Alto Balsas, Presidio San Pedro, Rio Bajo Santiago, San Pedro —
Rosa Morada y Tepalcatepec, que se localizan de Sinaloa hacia el sur de Oaxaca sobre la
vertiente del Pacifico y hacia el golfo las subregiones Rio Papaloapan y Rio Coatzacoalcos,
ésto se debe a que para la mayoria de las especies de la familia Pseudothelphusidae, su
distribucion se restringe a unas pocas localidades y en algunas, su presencia se limita a una
sola localidad. Las especies que se distribuyen en la mayor parte de las subregiones
mencionadas, corresponden exclusivamente al género Pseudothelphusa.

Se obtuvieron ademaés cuatro clados que relacionaban a dos areas 0 mas, pero no
pueden ser consideradas para proponer areas de endemismo debido a que solamente una
especie es la que sustenta estos agrupamientos.

Cabe mencionar que para las areas identificadas al aplicar el PAE, la riqueza
especifica que presenta cada una es mayor. En relacién a lo anterior se puede mencionar
que para el area A, ademas de Potamocarcinus magnus y Raddaus bocourti, especies que la
sustentan también se encuentran Odontohelphusa apicpac, Phrygiopilus montebelloensis,
Raddaus tuberculatus, Typhlopseudothelphusa hyba, T. mocinoi, Spirothelphusa verticalis,
Ehecatusa chiapensis, Sylvathelphusa kalebi, S. cavernicola, Tzolzilthelphusa
villarosalensis y Zilchia poglayeneuwalli. Dentro del area B también se distribuyen
Odontohelphusa lacanjaensis, O. lacandona, O. palenquensis, Phrygiopilus yoshibensis,
Potamocarcinus chajulensis y los tricodactilidos Rodriguezia villalobosi y R. mensabak.

El PAE ha sido aplicado para identificar zonas de endemismo en México basado en
otros grupos bioldgicos como mamiferos terrestres (Morrone y Escalante, 2002); plantas,
insectos y aves (Morrone et al., 1999; Rojas-Soto et al., 2003; Luna et al., 1999; Katinas et
al., 2004), helmintos paréasitos de peces en sistemas hidroldgicos del pais (Aguilar-Aguilar
et al., 2003), peces, crustaceos y plantas dulceacuicolas (Huidobro et al., 2006).

En cuanto al andlisis de distribucion basado en las relaciones filogenéticas de los
pseudotelfisidos mexicanos, se obtuvieron siete trazos individuales (Fig. 3.7a — g), para
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realizar este analisis se consideraron las areas de distribucion de las especies incluidas en el
estudio, sin embargo, un porcentaje alto de las especies de pseudotelfisidos mexicanos se
distribuyen en pocas localidades, debido a esto solamente se pudo obtener un trazo
generalizado en el sur de Chiapas (Fig. 3.7 h) resultado de la superposicion de los trazos
individuales conformados por un lado por Typhlopseudothelphusa sp, Tzotzilthelphusa
villarosalensis, Phrygiopils montebelloensis y Zilchia germani (Fig. 3.7c) y por otro lado el
trazo conformado por Raddaus bocourti y R. tuberculatus (Fig 3.7¢). La caracteristica para
que un trazo generalizado pueda ser identificado se necesita de la superposicion
estadisticamente significativa de trazos individuales que conectan areas de distribucion
(Zunino y Zullini, 1995).

Cabe mencionar que el trazo generalizado se localiza en el area A obtenida a partir
del analisis de PAE. Hay que resaltar que tanto las areas como el trazo obtenidos coinciden
con otros estudios, como el de Aguilar-Aguilar et al. (2003) basado en parasitos de peces
donde encontraron un clado neotropical que incluye a las areas aqui identificadas; Huidobro
et al. (2006) realizaron un analisis de PAE considerando diferentes organismos de agua
dulce (peces, crustaceos y angiospermas acudticas) en el cual obtuvieron un trazo
generalizado México-Guatemala en el sur del pais que incluye entre otras a la cuenca del
Grijalva-Usumacinta, misma que incluye a las subregiones Alto Grijalva, Usumacinta y
Grijalva-Usumacinta; que conforman las areas A y B obtenidas en este estudio asi como los
estudios basados en plantas e insectos (Rojas-Soto et al., 2003; Luna et al., 1999) que
identifican areas que apoyan la existencia de un patrébn mesoamericano integrado por
grupos que se originaron, diversificaron y dispersaron en el sur de Meéxico y
Centroamérica. Respecto a la existencia de dicho patron, existen varios géneros de
pseudotelfisidos compartidos en el sur del pais y Centroamérica, como son Raddaus,
Potamocarcinus, Typhlopseudothelphusa, Zilchia y Phrygiopilus.

Las areas obtenidas se localizan en subregiones hidroldgicas que se encuentran en la
gran cuenca del Grijalva-Usumacinta ubicada en el sureste de mexicano, que se caracteriza
por poseer una gran diversidad de relieves, climas y ecosistemas debido a su geoforma e
historia geoldgica (CONAGUA, 2014). La historia geoldgica de Chiapas ayuda a explicar
la alta diversidad especifica de la zona. Durante el Oligoceno tardio, convergieron las
placas tecténicas del Caribe, Cocos y Norteamericana, que originaron una alta complejidad
en la regién (Padilla y Sdnchez, 2007), las elevaciones y depresiones de la zona producto de
dicho evento que se continuo hasta el Mioceno con el Evento Chiapaneco (Sanchez-Montes
de Oca, 1980) origind la gran variedad de ecosistemas y como consecuencia, una alta
diversidad biologica.

Las areas identificadas dentro de este estudio son de importancia debido al
endemismo de cangrejos dulceacuicolas que contienen, motivo por el cual se realizé una
revision sobre las regiones incluidas en programas de conservacion y se encontro que las
areas identificadas en este andlisis incluyen regiones hidrologicas prioritarias de Mexico
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propuestas por Arriaga et al. (2002) conocidas como Sureste; Costa de Chiapas y Pacifico
tropical.

Cabe mencionar que varias de las especies distribuidas en las dos areas de
endemismo identificadas se localizan en zonas sujetas a conservacion por parte de la
Comision Nacional de Areas Naturales Protegidas (CONANP) y que estan bajo decreto
federal para la conservacion de distintas especies de flora y fauna. Dentro del area A se
encuentran la Selva el Ocote, el Cafion del Sumidero, El Triunfo, La Sepultura, Volcéan
Tacana y la Encrucijada. Dentro del area C se encuentran los Pantanos de Centla, Laguna
de Términos, Cafnon del Usumacinta, Palenque, Cascada de Agua Azul, Metzabok, Naha,
Yaxchilan, Chan-Kin, Bonampak, Lacantun, Montes Azules y Lagunas de Montebello. Se
espera que las especies que se distribuyen dentro de las tres areas identificadas de
endemismo en este estudio estén lejos de verse amenazadas debido a que se localizan en
zonas que son identificadas como prioritarias para la conservacion, tanto acuatica como
terrestre.

Si bien para algunos autores el método aqui utilizado no es considerado bajo el
enfoque de la biogeografia histérica (Humphries y Parenti, 1999; Brooks y van Veller,
2003), otros lo incluyen bajo esta subdivision de la biogeografia y consideran que puede
emplearse para generar una hipotesis preliminar de las relaciones entre las &reas bajo
estudio. De acuerdo con Morrone (1994), Posadas (1996) y Posadas y Miranda-Esquivel
(1999) sdlo se consideran areas de endemismo aquellos grupos monofiléticos sustentados
por la presencia de dos 0 més especies. El cladograma resultante representa un conjunto de
areas anidadas que comparten taxones en comun y donde las dicotomias terminales
representan los cambios bidticos mas recientes (Posadas y Miranda-Esquivel, 1999).

Da Silva y Oren (1996) sugieren que el PAE puede emplearse como una técnica
para identificar areas de endemismo a escala intracontinental y para hacer inferencias
historicas. El cladograma de PAE en ésta ultima aplicacion siempre deberia evaluarse
posteriormente a través de la congruencia con cladogramas de areas construidos mediante
procedimientos de la biogeografia cladistica (Luna-Vega et al., 1999).

Las areas identificadas en este estudio sugieren que sus taxones comparten una
historia biogeografica comun, basada ademas en la historia de las cuencas donde se
distribuyen. Las dos areas se localizan en Chiapas, un estado que cuenta con una gran
riqueza bioldgica y los crustdceos no son la excepcion, es en este estado en donde se
encuentra la mayor riqueza genérica de pseudtelfusidos en el pais, debido a lo accidentado
del relieve y a la cantidad cuerpos de agua dulce tanto lenticos como loticos que se
encuentran en sur del pais, es muy probable que la riqueza de cangrejos dulceacuicolas sea
aln mayor.
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A pesar de la gran diversidad de cangrejos dulceacuicolas presentes en el pais, el
conocimiento que se tiene de ellos es moderado y esta lejos de ser completo, lo que aunado
a la acelerada pérdida de dichos ambientes debido a actividades antropogénicas, lleva a
suponer que la mayoria de las especies se encuentran en riesgo o estdn amenazadas debido
a su alta endemicidad, por lo que resulta de vital importancia definir &reas que puedan ser
sujetas a conservacion para preservar en la medida de lo posible la pérdida de la alta
diversidad presente en ellas.

Basados en los resultados de este analisis proponemos que las dos areas localizadas
en Chiapas deben integrarse a planes de estudio y de conservacién debido a su alta riqueza
e importancia. Como se ha mencionado en los capitulos anteriores, no solo se presenta una
alta diversidad de especies sino también de géneros pertenecientes a diferentes tribus, lo
que indica que diferentes linajes convergen en estas zonas.
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10.

11.

12.

13.

CONCLUSIONES GENERALES

Se han realizado numerosos trabajos sobre taxonomia, pero el conocimiento sobre la
biologia de estos cangrejos es escasa.

Las clasificaciones empleadas actualmente presentan problemas en el acomodo de
algunas formas.

La tribu Pseudothelphusini presenta la mayor riqueza a nivel de especie con 38.

Las especies Raddaus parazilchi mexicanus y Zilchia poglayeneuwalli son dudosas,
debido a que su descripcion se basa en organismos juveniles, se deben hacer
recolectas en las localidades tipo y verificar que se trate de formas distintas.

El sur de México es una zona de alta diversidad, donde es posible encontrar a los 15
géneros reconocidos para el pais.

Pseudothelphusa jouyi y Raddaus bocourti son las especies que presentan una
amplia distribucién a lo largo de la cuenca del Lerma y en el estado de Chiapas,
respectivamente.

El istmo de Tehuantepec representa el limite distribucional para diversos géneros y
especies.

La tribu Pseudothelphusisni conforma un grupo monofilético integrado por los
géneros Smalleyus, Tehuana y Pseudothelphusa.

Se erigieron nuevas tribus para albergar las diferentes formas que integraban a
Potamocarcinini, en espera de asignar los caracteres morfolégicos que apoyen la
identidad de cada una de ellas.

Mesoamericanini  trib. nov. tentativamente debe incluir a los géneros
Odontothelphusa,  Phrygiopilus,  Sylvathelphusa, = Typhlopseudothelphusa,
Tzotzilthelphusa, Villalobosius y Zilchia.

Raddausini trib. nov. debe albergar las especies de Raddaus.
Potamocarcinini queda integrada exclusivamente por especies de Potamocarcinus.

Existe congruencia entre la distribucion de las especies y sus relaciones
filogenéticas.
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14.

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

Se debe revisar cuidadosamente el estatus de Pseudothelphusa parabelliana, P.
pecki y P. zongolicae y reasignarlas a otros géneros de ser necesario.

Los tiempos de divergencia entre los géneros datan de entre el Mioceno tardio y el
Plioceno (2.8 - 11 m.a.).

El surgimiento de barreras naturales tales como la formacion de la FVTM, el evento
Chiapaneco y el cierre posterior de las cuencas hidrolégicas, fueron fundamentales
para la actual distribucion y diversificacion de los pseudotelfisidos en el pais.

En el andlisis de parsimonia de endemismos (PAE) se identificaron dos areas que
relacionan dos subregiones hidroldgicas cada una: A - Alto Grijalva y Costa de
Chiapas y B — Usumacinta y Grijalva-Usumacinta.

Existen areas con un alto valor de endemismo para cangrejos de agua dulce.

Las dos areas localizadas en Chiapas deben integrarse a planes de estudio y de
conservacion debido a su alta riqueza.

Las dos areas identificadas en el andlisis de endemismos se ubican dentro del patron
Mesoamericano propuesto para el sur de México y Centroamérica.

Las dos éareas identificadas en el PAE estan incluidas en regiones hidroldgicas
prioritarias para la conservacion.

Las especies distribuidas en las dos areas identificadas en el PAE se localizan en
zonas sujetas a conservacion por parte de la CONANP.
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Apeéndice 1. Especies incluidas en el estudio filogenético, se especifica el nimero de
registro de la CNCR; Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia (INPA); Universidad de

Costa Rica (UCR); entrada de GenBank; genes amplificados.

Especie 12S | 16S | COIl | H3 Registro
Epilobocera haytensis X X X | INPA 1529
Epilobocera sinuatifrons X X X X :gpggfgg
Achlidon agrestis X X X X |UCR 3214-01
Phrygiopilus montebelloensis X X X X |CNCR 33789
Ptychophallus tristani X X X X |CNCR 27311
Raddaus bocourti X X X X | CNCR 25488
Raddaus tuberculatus X X X X | CNCR 26863
Spirothelphusa verticalis X X X X |CNCR 25444
Fredius stenolobus X X X X | CNCR 26496
KU 579014
N KU 578961
Guinotia dentata X X X X KU 578854
AY 803529
Odontothelphusa lacandona X X X X |CNCR 11204
Odontothelphusa lacanjaensis X X X X |CNCR 25447
Odontothelphusa maxillipes X X X X |CNCR 7026
Odontothelphusa palenquensis X X X |CNCR 2943
Odontothelphusa toninae X X X X |CNCR 5770
Potamocarcinus chajulensis X X X X |CNCR 27158
Potamocarcinus hartmanni X X X X |CNCR 27067
Potamocarcinus magnus X X X X |CNCR 25531
Sylvathelphusa cavernicola X X X X |CNCR 27210
Sylvathelphusa kalebi X X X X |CNCR 26180
KU 579000
Typhlopseudothelphusa sp X X X |KU 578936
KU 578889
Tzotzilthelphusa villarosalensis X X X X |CNCR 27339
Villalobosius lopezformenti X X X X |CNCR 10034
Zilchia germani X X X | INPA 1528
Ehecatusa mixtepensis X X X |CNCR 309
Pseudothelphusa acahuizotla X X X X |CNCR 31708
Pseudothelphusa americana X X X X |CNCR 25527
Pseudothelphusa belliana X X X X |CNCR 19228
Pseudothelphusa doenitzi X X X X |CNCR 26190
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Pseudothelphusa galloi X X X X |CNCR 25523
Pseudothelphusa granatensis X X X X |CNCR 12882
Pseudothelphusa guerreroensis X X X X |CNCR 24772
Pseudothelphusa jouyi X X X X |CNCR 27316
Pseudothelphusa mexicana X X X X |CNCR 27068
Pseudothelphusa morelosis X X X X | CNCR 25599
Pseudothelphusa parabelliana X X X X |CNCR 13283
Pseudothelphusa pecki X X X X |CNCR 16776
Pseudothelphusa purhepecha X X X X |CNCR 27310
Pseudothelphusa aff rechingeri X X X X |CNCR 25058
Pseudothelphusa seiferti X X X X |CNCR 7650

Pseudothelphusa sulcifrons X X X X |CNCR 28922
Pseudothelphusa zongolicae X X X X |CNCR 26643
Smalleyus tricristatus X X X X |CNCR 7034

Tehuana chontalpaensis X X X X |CNCR 25445
Tehuana complanata X X X X |CNCR 11957
Tehuana diabolis X X X X | CNCR 12956
Tehuana jacatepecensis X X X X |CNCR 11920
Tehuana lamothei X X X X |CNCR 8812

Tehuana poglayenorum X X X X | CNCR 25665
Tehuana veracruzana X X X X |CNCR 12952
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Géneros

Rango de tiempo

Pseudothelphusa - Tehuana

6,500,000 - 3,391,304

Pseudothelphusa - Smalleyus

8,250,000 - 4,304,347

Pseudothelphusa - Odontothelphusa

8,083,333 - 4,217,391

Pseudothelphusa - Phrygiopilus

7,833,333 - 4,086,956

Pseudothelphusa - Potamocarcinus

7,000,000 - 3,652,173

Pseudothelphusa - Raddaus

6,500,000 - 3,391,304

Pseudothelphusa - Sylvathelphusa

8,416,666 - 4,391,304

Pseudothelphusa - Typhlopseudothelphusa

10,500,000 - 5,478,260

Pseudothelphusa - Tzotzilthelphusa

8,750,000 - 4,565,217

Pseudothelphusa - Zilchia

8,750,000 - 4,565,217

Pseudothelphusa - Villalobosius

6,166,666 - 2,312,500

Pseudothelphusa - Spirothelphusa

8,416,666 - 4,391,304

Pseudothelphusa - Ehecatusa

5,416,666 - 2,826,086

Tehuana - Smalleyus

7,166,666 - 3,739,130

Tehuana - Odontothelphusa

8,083,333 - 4,217,391

Tehuana - Phrygiopilus

7,000,000 - 3,652,173

Tehuana - Potamocarcinus

7,333,333 - 3,826,086

Tehuana - Raddaus

6,500,000 - 3,391,304

Tehuana - Sylvathelphusa

8,083,333 - 4,217,391

Tehuana - Typhlopseudothelphusa

9,833,333 - 5,130,434

Tehuana - Tzotzilthelphusa

9,083,333 - 4,739,130

Tehuana - Zilchia

8,083,333 - 4,217,391

Tehuana - Villalobosius

7,000,000 - 3,652,173

Tehuana - Spirothelphusa

8,416,666 - 4,391,304

Tehuana - Ehecatusa

6,083,333 - 3,173,913

Smalleyus - Odontothelphusa

9,250,000 - 4,826,086

Smalleyus - Phrygiopilus

9,416,666 - 4,913,043

Smalleyus - Potamocarcinus

9,083,333 - 4,739,130

Smalleyus - Raddaus

9,250,000 - 4,826,086

Smalleyus - Sylvathelphusa

9,083,333 - 4,739,130

Smalleyus - Typhlopseudothelphusa

11,000,000 - 5,739,130

Smalleyus - Tzotzilthelphusa

9,250,000 - 4,826,086

Smalleyus - Zilchia

10,500,000 - 5,478,260

Smalleyus - Villalobosius

7,500,000 - 3,913,043

Smalleyus - Spirothelphusa

9,083,333 - 4,739,130

Smalleyus - Ehecatusa

7,666,666 - 4,000,000

Odontothelphusa - Phrygiopilus

7,166,666 - 3,739,130

Odontothelphusa - Potamocarcinus

8,750,000 - 4,565,217

Odontothelphusa - Raddaus

6,500,000 - 3,391,304

Odontothelphusa - Sylvathelphusa

7,833,333 - 4,086,956

Odontothelphusa - Typhlopseudothelphusa

8,916,666 - 4,652,173

Odontothelphusa - Tzotzilthelphusa

7,916,666 - 4,130,434

Odontothelphusa - Zilchia

8,250,000 - 4,304,347

Apéndice 2. Tiempo de divergencia calculado para secuencias del gen COIl entre diferentes
géneros de pseudotelfusidos mexicanos; rango de tiempo en millones de afios (m.a.).
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Odontothelphusa - Villalobosius

6,833,333 - 3,565,217

Odontothelphusa - Spirothelphusa

8,583,333 - 4,478,260

Odontothelphusa - Ehecatusa

6,833,333 - 3,565,217

Phrygiopilus - Potamocarcinus

7,500,000 - 3,913,043

Phrygiopilus - Raddaus

6,166,666 - 2,312,500

Phrygiopilus - Sylvathelphusa

6,833,333 - 3,565,217

Phrygiopilus - Typhlopseudothelphusa

7,333,333 - 3,826,086

Phrygiopilus - Tzotzilthelphusa

5,416,666 - 2,826,086

Phrygiopilus - Zilchia

6,166,666 - 2,312,500

Phrygiopilus - Villalobosius

7,000,000 - 3,652,173

Phrygiopilus - Spirothelphusa

7,833,333 - 4,086,956

Phrygiopilus - Ehecatusa

6,666,666 - 3,478,260

Potamocarcinus - Raddaus

7,166,666 -3,739,130

Potamocarcinus - Sylvathelphusa

8,750,000 - 4,565,217

Potamocarcinus - Typhlopseudothelphusa

9,250,000 - 4,826,086

Potamocarcinus - Tzotzilthelphusa

8,250,000 - 4,304,347

Potamocarcinus - Zilchia

10,166,666 - 5,304,347

Potamocarcinus - Villalobosius

7,833,333 - 4,086,956

Potamocarcinus - Spirothelphusa

8,750,000 - 4,565,217

Potamocarcinus - Ehecatusa

8,416,666 - 4,391,304

Raddaus - Sylvathelphusa

7,000,000 - 3,652,173

Raddaus - Typhlopseudothelphusa

8,250,000 - 4,304,347

Raddaus - Tzotzilthelphusa

8,416,666 - 4,391,304

Raddaus - Zilchia

8,250,000 - 4,304,347

Raddaus - Villalobosius

6,500,000 - 3,391,304

Raddaus - Spirothelphusa

7,666,666 - 4,000,000

Raddaus - Ehecatusa

6,666,666 - 3,478,260

Sylvathelphusa - Typhlopseudothelphusa

9,583,333 - 5,000,000

Sylvathelphusa - Tzotzilthelphusa

8,916,666 - 4,652,173

Sylvathelphusa - Zilchia

9,583,333 - 5,000,000

Sylvathelphusa - Villalobosius

5,916,666 - 3,086,956

Sylvathelphusa - Spirothelphusa

7,916,666 - 4,130,434

Sylvathelphusa - Ehecatusa

7,833,333 - 4,086,956

Typhlopseudothelphusa - Tzotzilthelphusa

9,666,666 - 5,043,478

Typhlopseudothelphusa - Zilchia

8,583,333 - 4,478,260

Typhlopseudothelphusa - Villalobosius

8,583,333 - 4,478,260

Typhlopseudothelphusa - Spirothelphusa

10,666,666 - 5,565,217

Typhlopseudothelphusa - Ehecatusa

8,916,666 - 4,652,173

Tzotzilthelphusa - Zilchia

7,916,666 - 4,130,434

Tzotzilthelphusa - Villalobosius

7,916,666 - 4,130,434

Tzotzilthelphusa - Spirothelphusa

9,666,666 - 5,043,478

Tzotzilthelphusa - Ehecatusa

8,416,666 - 4,391,304

Zilchia - Villalobosius

7,916,666 - 4,130,434

Zilchia - Spirothelphusa

9,416,666 - 4,913,043

Zilchia - Ehecatusa

8,083,333 - 4,217,391

Villalobosius - Spirothelphusa

8,416,666 - 4,391,304

Villalobosius - Ehecatusa

7,333,333 - 3,826,086

Spirothelphusa - Ehecatusa

7,500,000 - 3,913,043
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Apéndice 3. Matriz de datos de presencia-ausencia de cangrejos pseudotelfusidos dentro de Subregiones Hidroldgicas utilizada para el

anélisis de PAE.
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1. Pseudothelphusa acahuizotla; 2. P. americana; 3. P. belliana; 4. P. digueti; 5. P. dilatata; 6. P. doenitzi; 7. P. dugesi; 8. P. galloi; 9.
P. granatensis; 10. P. guerreroensis; 11. P. hoffmannae; 12. P. ixtapan; 13. P. jouyi; 14. P. leiophrys; 15. P. lophophallus; 16. P.
mexicana; 17. P. morelosis; 18. P. nayaritae; 19. P. nelsoni; 20. P. parabelliana; 21. P. pecki; 22. P. peyotensis; 23. P. purhepecha;
24. P. rechingeri; 25. P. seiferti; 26. P. sonorensis; 27. P. sulcifrons; 28. P. terrestris; 29. P. zongolicae; 30. Smalleyus tricristatus; 31.
Tehuana complanata; 32. T. chontalpaensis; 33. T. diabolis; 34. T. jacatepecensis; 35. T. lamellifrons; 36. T. lamothei; 37. T.
poglayenorum; 38. T. veracruzana; 39. Odontothelphusa apipac; 40. O. lacandona; 41. O. lacanjaensis; 42. O. maxillipes; 43. O.
monodontis; 44. O. palenquensis; 45. O. toninae; 46. Phrygiopilus montebelloensis; 47. P. yoshibensis; 48. Potamocarcinus
chajulensis; 49. P. hartmanni; 50. P. magnus; 51. Raddaus bocourti; 52. R. parazilchi mexicanus; 53. R. tuberculatus; 54.
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Typhlopseudothelphusa hyba; 55. T. mocinoi; 56. Spirothelphusa verticalis; 57 Ehecatusa chiapensis; 58. E. mixtepens; 59.
Tzolzilthelphusa; 60. Sylvathelphusa kalebi; 61. S. cavernicola; 62. Avotrichodactylus bidens; 63. A. constrictus; 64. A. oaxensis; 65.

Rodriguezia mensabak; 66. R. villalobosi; 67. Villalobosius leptomelus; 68. V. lopezformenti; 69. Zilchia poglayeneuwalli; 70.
Glyptograpsus impressus; 71. Platychirograpsus spectabilis.
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Abstract

Three new species of freshwater crabs of the genus Pseudothelphusa (De Saussure, 1857) from south-central Mexico are
described: Pseudothelphusa acahuizotla n. sp., P. ixtapan n. sp., and P. purhepecha n. sp. The new species are included
in Pseudothelphusa due to a male gonopod with torsion and the presence of the characteristic mesial process and caudo-
marginal projection. Pseudothelphusa acahuizotla n. sp. is morphologically similar to P. belliana Rathbun, 1898, but can
be distinguished by the relative size of the distal lobe of the caudomarginal projection and by the presence of a conical
tooth on the caudal surface of the mesial process of the male gonopod. Pseudothelphusa ixtapan n. sp. is similar to P,
dilatata Rathbun, 1898, and P. morelosis Pretzmann, 1968, and can be distinguished by a mesial process of the male go-
nopod with only one lateral tooth and an inferior margin with small teeth. Pseudothelphusa puerhepechae n. sp. exhibits
amesial process of the male gonopod with two triangular spines on its lateral margin, a character that with some variations
is present in P, nayaritae Alvarez & Villalobos, 1994, P. rechingeri Pretzmann, 1965, P. lophophallus Rodriguez & Smal-
ley, 1969, and P. parabelliana Alvarez 1989; but it can be distinguished by the separation and shape of the two spines of
the mesial process and the shape of the lobes of the caudomarginal projection. With the new species described herein there
are now 29 species in the genus Pseudothelphusa.

Key words: Pseudothelphusini, Michoacan, Guerrero

Introduction

The freshwater crabs of the family Pseudothelphusidae Ortmann, 1893, from the Western Hemisphere are
distributed from northern Peru and central Brazil to northwestern Mexico, including the West Indies except
Jamaica (Rodriguez 1982) and represent an important component of the tropical freshwater ecosystem
(Cumberlidge et al. 2009). In Mexico, pseudothelphusid crabs have a strictly Neotropical distribution (Villalobos
& Alvarez 2008; Alvarez et al. 20 12), with an intense diversification in central and southern Mexico in the states of
Veracruz, Oaxaca, Guerrero, and Chiapas (Villalobos & Alvarez 2003, 2013). In the Isthmus of Tehuantepec,
where these four states converge, 49 species in 15 genera belonging to three tribes (Potamocarcinini,
Hypolobocerini, and Pseudothelphusini) are present, creating one of the most important hotspots of diversity for
the entire family in the continent (Villalobos & Alvarez 2010; Cumberlidge ef al. 2014).

Among the Mexican pseudothelphusids, Pseudothelphusa de Saussure, 1857, has the largest distributional
area, which spreads along the Pacific coast from the state of Sonora to Oaxaca and through the Trans Mexican
Volcanic Belt to reach southern Veracruz (Alvarez & Villalobos 1996; Villalobos & Alvarez 2010). It is also the
most diversified genus with 26 described species. Considering the wide distribution of the genus, in addition to the
complex topography and hydrology of the country, it is likely that more new species will be described in the future.

The three species described herein are assigned to Pseudothelphusa because they exhibit a gonopod with:
torsion of the spermatic channel, the marginal process and caudal surface fused forming a two-lobed
caudomarginal projection, and a mesial process as a wide plate directed laterally, all diagnostic characters of the
genus (Alvarez & Villalobos 1996; Villalobos 2005; Villalobos & Alvarez 2010).
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The new species described herein are distributed in central and southwestern Mexico (Fig. 1). Previously, P
ixtapan n. sp. and P. purhepecha n. sp. had been considered as P. belliana Rathbun, 1898, by Rodriguez (1982).
Villalobos (2005) conducted a phylogenetic analysis of the tribe Pseudothelphusini in which the two
morphologically distinct forms resulted as being different from P. belliana. Pseudothelphusa ixtapan n. sp. can be
distinguished by the form and ornamentation of the mesial process of the male gonopod, which is subrectangular,
with only one lateral tooth and an inferior margin with five small teeth. Pseudothelphusa puerhepecha n. sp.
exhibits a mesial process of the male gonopod with two triangular spines on its lateral margin, and exhibits a well-
developed distal triangular lobe of the caudomarginal projection. Pseudothelphusa acahuizotla n. sp. is
morphologically similar to P. belliana, but can be distinguished by the relative size of the distal lobe of the
caudomarginal projection and by the presence of a conical tooth on the caudal surface of the mesial process of the
male gonopod.
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FIGURE 1. Geographic range of the genus Pseudothelphusa. Distribution of the type localities (black circles) of the new
species being described herein: 1, P. ixtapan n. sp.; 2, P. acahuizotla n. sp.; 3, P. purhepecha n. sp.

Material and methods

All the crabs included in this study were collected manually in different occasions, examined and deposited in the
Coleccion Nacional de Crustaceos (CNCR) of the Institute de Biology, Universidad Nacional Auténoma de
México (UNAM). Photographs of gonopods were taken with a Leica DFC490 built into a stereoscopic microscope
(Leica Z16 APOA); the Leica Application Suite (LAS) software was used for integrating layers. Other
abbreviations used are: cb, carapace breadth; cl, carapace length. The terminology used for describing the gonopod
morphology is adapted from Smalley (1964) and Villalobos & Alvarez (2010).

Taxonomy

Family Pseudothelphusidae Ortmann, 1893
Tribe Pseudothelphusini Ortmann, 1897
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Genus Pseudothelphusa De Saussure, 1857

Pseudothelphusa acahuizotla n. sp.
(Figs. 2, 3)

Type material. Male holotype, cl 22.0 mm, cb 35.8 mm; small stream in Acahuizotla (17°21'38" N, 99°28'02" W;
820 m asl), Municipality of Chilpancingo de los Bravo, state of Guerrero, Mexico; 26 July 2014; coll. S.M.
Martinez-Zam; CNCR 31708.

Description. Dorsal surface of carapace flat, punctate, with low tubercles on area behind orbits, adjacent to
anterolateral margin at branchial region (Fig. 2A). Gastric region inflated, anterior portion slightly curving to reach
superior frontal border, marked by acute frontal bend of carapace, inclined towards median groove, with low,
rounded tubercles. Front vertically deflexed, smooth, bilobed (Fig. 2D); inferior frontal border visible in dorsal
view; ventrally slightly projected, sinuous, with evident middle concavity, slight convexity at antennular fossae
level. Postfrontal lobes well formed, without anterior depression (Fig. 2D). Frontal portion between superior
frontal border and postfrontal lobes flat. Median frontal groove narrow, deep, anteriorly finished in V-shaped notch,
dividing superior frontal border; posteriorly separating postfrontal lobes, becoming obsolete little after. Dorsal area
behind orbits concave. Cervical grooves well marked, wide, curved, ending before reaching anterolateral margin.
Regions moderately indicated, gastric, branchial swollen, cardiac, intestinal depressed. Anterolateral margin
prominent in lateral view, serrated, with subacute granules from cervical groove to middle portion of branchial
region; area between orbit and cervical grove with 8—10 granules. Posterior margin of carapace straight (Fig. 2A).

Orbits with external angle faintly developed, granulated, with rounded basal notch; internal angle with high
border. Basal article of antenna separated from anterior frontal margin by narrow hiatus. In frontal view,
antennules, antennular fossae partially visible, fossae wider in middle; interantennular septum partially covered by
inferior surface of frontal border (Fig. 2D). Opercular plate of antennal gland ovoid, with small middle
constriction, tuft of setae on external third. Epistome, portions surrounding buccal cavity densely setose; laterally
with rounded granules; epistomal tooth triangular, apex directed downwards at same level of interantennular
septum, between palps of third maxillipeds when closing buccal cavity (Fig. 2D). Opening of efferent branchial
channel subquadrate, ratio width/length 1.26. Third maxilliped with ischium trapezoidal, slightly longer than wide;
merus narrower than ischium, anterior margin widely rounded without shallow, rounded notch before insertion of
palp; ratio exopod/ischium 0.75 (Fig. 2C).

Chelipeds asymmetrical. Merus of larger cheliped with row of blunt tubercles along internal margin, carpus
with strong triangular spine on internal margin. Chela with internal surface smooth, globose; fingers gaping, curved
inwards distally, with low, triangular teeth on cutting edges (Fig. 2B). Dactylus rather narrow, dorsal surface with
longitudinal rows of small pits.

Male gonopod robust. In mesial view, distal crest of caudomarginal projection moderately curved at same level
of lateral crest (Fig. 3A). Distal lobe of caudomarginal projection ending as acute, triangular tooth, rising from
superior angle of proximal lobe, separated by narrow V-shaped notch; apex not reaching cephalic margin. Proximal
lobe of caudomarginal projection longer than wide, subtriangular, wider distally, cephalo-proximally directed;
cephalic margin curved. In cephalic view (Fig 3B), distal lobe of caudomarginal projection oriented cephalically, at
same level as proximal lobe; internal surface flat. Proximal lobe of caudomarginal projection parallel to principal
axis of gonopod. Mesial process approximately trapezoidal, wider section perpendicular to longitudinal axis of
gonopod; distolateral angle with acute spine, caudo-laterally directed. Superior margin rounded, reaching internal
angle forming subtriangular expansion closing apical cavity cephalically, in contact with internal surface of
caudomarginal projection; same margin developing into central crest inside apical cavity, delimitng field of spines.
Lateral border slightly concave, inferior angle rounded. In lateral view (Fig. 3C), lateral crest rounded, lateral
spine, spine on caudal surface of mesial process visible, middle constriction on lateral surface of principal axis,
strongly marked. In caudal view (Fig. 3D), distal third of gonopod tilted mesially, caudal crest concave, caudal
surface of mesial process armed with well-formed central conical spine. In apical view (Fig 3E), apical cavity U-
shaped, with opening of sperm channel in caudal position; field of spines wide, close to lateral crest, armed with
20-24 terminal pore setae, caudo-cephalically oriented.
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FIGURE 2. Pseudothelphusa acahuizotla n. sp., male holotype, CNCR 31708: A, dorsal view; B, major chela; C, third
maxillipeds; D, frontal view of carapace.

Geographical distribution. Only known from the type locality.

Etymology. The specific epithet is the name of the type locality, Acahuizotla, in the state of Guerrero, Mexico,
used as a noun in apposition.

Remarks. Regarding the external morphology, Pseudothelphusa acahuizotla is similar to P. belliana Rathbun,
1898, described from Chautipan, Guerrero; both species have a flat and punctate carapace with round granules on
the frontal and branchial surfaces; the front is vertical with a well-marked superior frontal border bearing low,
rounded tubercles. Pseudothelphusa acahuizotla n. sp. differs from P. belliana in having the dorsal surface of the
carapace smooth, without black and short bristles on the posterolateral regions, and in the following characters of
the male gonopod: the size and form of the distal lobe of the caudomarginal projection which is small and
triangular, separated from the proximal lobe by a V-shaped narrow notch; and by the shape of the mesial process
which is approximately trapezoidal with the lateral spine at the level of the superior margin and in the form of the
inferior margin; caudal surface of mesial process with an elongated and rounded spine. Pseudothelphusa belliana
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(Rathbun, 1898: 515, fig. 4), has a male gonopod with a distal lobe of the caudomarginal projection slender and
separated from the mesial process by a narrow incision; the mesial process is subtriangular, and the superior margin
is widely curved; the lateral spine is located on the distal half of the lateral margin; below the spine the lateral
margin is straight, and continues proximally to end in the principal axis of the gonopod without forming an inferior
margin; the caudal surface of the mesial process has a conical tubercle.

FIGURE 3. Pseudothelphusa acahuizotla n. sp., male holotype CNCR 31708, left first gonopod: A, mesial view; B, cephalic
view; C, lateral view; D, caudal view; E, apical view; F, total cephalic view. Abbreviations: ac, apex cavity; cmp,
caudomarginal projection; mp, mesial process; ms, marginal suture; tps, terminal pore setae.
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The new species is distributed in southeastern Guerrero, close to P. belliana and P. hoffinannae, all occurring in
the Papagayo River basin, where P. galloi, P. nelsoni and P. guerreroensis are also distributed. With the description
of P. acahuizotla n. sp. the number of recognized species in the state increases to eight.

Pseudothelphusa ixtapan n. sp.
(Figs. 4, 5)

Pseudothelphusa (Pseudothelphusa) dugesi belliana Rodriguez & Smalley, 1969: 81, fig. 13, pl. 9.
Pseudothelphusa belliana Rodriguez, 1982: 135, fig. 88.
Pseudothelphusa (Pseudothelphusa) belliana form Ixtapan de la Panocha, Villalobos, 2005:248, pl. 18.

Type material. Male holotype, cl 24.3 mm, cb 40.1 mm; Aguiagua River near Ixtapan de la Panocha (18°54' N,
100°09' W; 1,018 m asl), San Miguel Ixtapan, Municipality of Tejupilco, state of Mexico, Mexico; 25 April 1961;
coll. anonymous; CNCR 343. This individual was considered as Pseudothelphusa dugesi belliana and included as
part of the material examined by Rodriguez & Smalley, 1969: 81, pl. 9 catalog number UNAM 4 25 61.

Description. Dorsal surface of carapace smooth, central portion flat, puntacted (Fig. 4A). Frontal portion
lacking superior frontal border, curved downward reaching inferior frontal border, partially visible dorsally (Fig.
4A, D). Front smooth, moderately bilobed, inferior frontal border slightly projected, sinuous, with evident middle
concavity, slight convexity at level of antennular fossae (Fig. 4D). Postfrontal lobes well formed with shallow
anterior depression. Frontal portion of carapace anterior to postfrontal lobes convex. Median frontal groove
shallow, well-marked, dividing front anteriorly reaching inferior frontal border; posteriorly separating postfrontal
lobes, becoming obsolete little after. Cervical grooves well marked, wide, straight, not reaching anterolateral
margin; posterior end curved. Regions moderately indicated, gastric, branchial swollen; cardiac, intestinal
depressed (Fig. 4A). Anterolateral margin moderately prominent in lateral view, serrated, with 19 blunt tubercles
on left side, 23 on right side, from cervical groove to mid branchial region; area between orbit, cervical groove
depressed with fused granules. Posterior margin of carapace straight (Fig. 4A).

External angle of orbit faintly developed, with shallow basal notch; internal angle extending into interior of
orbital cavity as moderate keel (Fig. 4D). Basal article of antennal peduncle separated from inferior frontal margin
by narrow hiatus. In frontal view, antennules, antennular fossae, interantennular septum concealed by front (Fig.
4D); internal margin of second antennular article with small distal projection; ventrally antennular fossae wider in
middle, inferior frontal margin slightly sinuous. Opercular plate of antennal gland ovoidal, with small central
constriction, tuft of setae on external third. Epistome, portions surrounding buccal cavity with dense patch of setae;
lateral portions with rounded granules; epistomal tooth triangular, apex directed downward at same level of
interantennular septum (Fig. 4D). Opening of efferent branchial channel subquadrangular, ratio wide/length 1.36.
Ischium of third maxilliped trapezoidal, slightly longer than wide; merus narrower than ischium, superior margin
rounded, with shallow, rounded notch before the insertion of palp; ratio exopod/ischium 0.67 (Fig. 4C).

Chelipeds asymmetrical. Merus of larger cheliped with row of blunt tubercles along internal margin, carpus
with triangular spine on internal margin. Chela with internal surface smooth, globose; fingers gaping, curved
inward distally, with low, triangular teeth on cutting edges (Fig. 4B). Dactylus rather narrow, widely curved,
dorsally ornamented with several longitudinal rows of small pits, black granules.

Male gonopod moderately strong. In mesial view, distal crest of caudomarginal projection curved; distal lobe
as triangular subacute tooth, separated from proximal lobe by U-shaped notch, with apex not reaching beyond
cephalic margin (Fig. 5A). Proximal lobe longer than wide, oval-shaped, proximally directed; cephalic margin
curved (Fig. 5A). In cephalic view, distal lobe of caudo-marginal projection directed cephalically, aligned with
proximal lobe; internal border close to inner expansion of mesial process. Proximal lobe slightly oblique with
respect to longitudinal axis of gonopod; distal half of internal surface swollen with ill-defined border; cephalic
margin straight (Fig. 5B). Mesial process as rectangular laminar expansion, distal margin perpendicular to
longitudinal axis of gonopod, lateral margin with acute median tooth, series of small acute teeth on proximal angle
(Fig. 5B). Superior margin almost straight, ending internally in rectangular inner expansion, rounded, closing
apical cavity; same margin developing into central crest in apical cavity, delimiting field of spines. Inferior margin
widely rounded. In lateral, mesial views, apical cavity oriented caudo-cephalically (Fig. 5A, C). In caudal view,
distal third straight, tilted mesially, distal crest concave (Fig. 5D). In apical view, cavity U-shaped, opening of
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sperm channel in caudal position; field of spines wide, close to lateral crest, more than 60 terminal pore setae, some
organized in caudo-cephalic rows; internally cavity armed with hook-shaped spinules along mesial, caudal surfaces
(Fig. 5E).

Geographical distribution. Only known from the type locality.

Etymology. The specific epithet is the name of the type locality, Ixtapan, in the state of Mexico; it is used as a
noun in apposition.

Remarks. Based on the morphology of the first gonopod, Pseudothelphusa ixtapan n. sp. is close to those
species of Pseudothelphusa with a subrectangular mesial process, like P. dilatata Rathbun, 1898, P. digueti
Rathbun, 1898, and P. morelosis Pretzmann, 1968. The differences among these species are in the ornamentation of
the mesial process, P. ixtapan n. sp. has only one lateral strong tooth and the inferior border is armed with a row of
five acute spinules. In P. dilatata, P. digueti and P. morelosis the lateral margin of the mesial process has more than
one spiniform tooth; the inferior border is smooth in P. morelosis and P. digueti, with denticles in P. dilatata.

FIGURE 4. Pseudothelphusa ixtapan n. sp., male holotype, CNCR 343: A, dorsal view; B, major chela; C, third maxillipeds;
D, frontal view of carapace.
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FIGURE 5. Pseudothelphusa ixtapan n. sp., male holotype CNCR 343, left first gonopod: A, mesial view; B, cephalic view;
C, lateral view; D, caudal view; E, apical view; F, total cephalic view. Abbreviations: ac, apex cavity; cmp, caudo-marginal
projection; mp, mesial process; ms, marginal suture; osc, opening of sperm channel.

The new species is distributed in the same area where P. mexicana and P. granatensis occur, in the border
region between the states of Guerrero and Mexico. Pseudothelphusa morelosis, is another related species with a
geographically close distribution in the Balsas River basin.
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Pseudothelphusa purhepecha n. sp.
(Figs. 6, 7)

Pseudothelphusa (Pseudothelphusa) dugesi belliana Rodriguez & Smalley, 1969: 81 fig. 13, pl. 9.
Pseudothelphusa belliana Rodriguez, 1982: 135, fig. 88. Garcia-Madrigal & Bastida-Zavala, 1999: 921.
Pseudothelphusa belliana form Agua Blanca Villalobos, 2005: 306, pl. 16.

Type material. Male holotype, cl 21.9 mm, cb 36.7 mm; 1 female allotype cl 26.0 mm, cb 41.9 mm; EI Serpentin
in San José Purtia (19°29' N, 100°29' W; 1,900 m asl), Municipality of Jungapeo, Michoacan, Mexico; 1 January
1957; coll. A. Padilla; CNCR 31746. 4 male paratypes, cl 11.4—17.3 mm, cb 17.3-27.9 mm; 4 female paratypes, cl
15.5-24.9 mm, cb 24.4-41.5 mm, same locality, date and collector as holotype; CNCR 31747. All of these
individuals, the holotype, allotype, and paratypes, were considered as Pseudothelphusa dugesi belliana and
included as part of the material examined by Rodriguez & Smalley (1969: 81, fig. 13a—e), catalog number UNAM
42561.

Other material examined. 7 males, cl 13.2-15.0 mm, cb 21.0-24.2 mm; 11 females, cl 12.4-18.3 mm, cb
19.3-29.2 mm; Agua Blanca (18°57' N, 103°19' W; 500 m asl), Municipality of Coalcoméan de Véazquez Pallares,
Michoacan, Mexico; 5 July 1986; coll. O. Meade; CNCR 5871. 2 males, cl 20.0, 24.6 mm, cb 32.4, 41.2 mm; 2
females, cl 18.0, 19.8 mm, cb 29.0, 33.7 mm; same locality and date as CNCR 5871; colls. R. Lamothe and L.J.
Rangel; CNCR 8362. 2 males, cl 20.0, 24.0 mm, cb 32.4, 41.0 mm; 2 females, cl 18.0, 19.8 mm, cb 29.0, 33.7 mm;
same locality as 5871; without collection date; coll. anonymous; CNCR 8816. 7 males, cl 10.8-20.7 mm, cb 16.3—
33.2 mm; 7 females, cl 8.3-19.6 mm, cb 11.7-31.9 mm; Tuxpan, near San José Purtia, Municipality of Zitacuaro,
Michoacén, Mexico; 1-2 November 2004; coll. F. Alvarez; CNCR 27310.

Description. Dorsal surface of carapace smooth, puntacted, central portion flat (Fig. 6A). Front without
superior border, curved downward to reach inferior frontal border, visible in dorsal view (Fig. 6D). Front smooth,
faintly bilobed. Postfrontal lobes well formed, portion of carapace anterior to postfrontal lobes convex (Fig. 6D).
Median frontal groove shallow, well-marked, separating postfrontal lobes, becoming obsolete little after. Cervical
grooves well marked, wide, straight, reaching anterolateral margins. Regions moderately indicated, gastric,
branchial, intestinal swollen; cardiac depressed (Fig. 6A). Anterolateral margin not prominent in lateral view,
serrated, with blunt tubercles, 22-23 in males, 15-17 in females, from cervical groove to branchial region; area
between orbit, cervical grove with 67 rounded granules. Posterior margin straight in males (Fig. 6A), slightly
concave in females.

External angle or orbit faintly developed, granulated, with shallow basal notch; internal angle inside orbital
cavity with moderate keel. Antennal basal article, separated from anterior frontal margin by narrow hiatus (Fig.
6D). In frontal view, antennules, antennular fossae concealed by front, in juveniles antennular fossae partially
visible; ventrally, antennular fossae wider in middle, inferior frontal margin slightly sinuous; interantennular
septum almost completely covered by carapace. Opercular plate of antennal gland ovoidal, with small middle
constriction, tuft of setae on external third. Epistome, area surrounding buccal cavity with dense patch of setae;
lateral portions with rounded granules; epistomal tooth small, triangular, granulated, with apex directed downwards
at same level of interantennular septum, between third maxilliped palps when closing buccal cavity (Fig. 6D).
Opening of efferent branchial channel subquadrangular, ratio wide/length 1.19 (range 1.0 to 1.6; n= 40). Third
maxilliped with ischium trapezoidal, slightly longer than wide; merus narrower than ischium, anterior margin
rounded with shallow, rounded notch next to insertion of palp (Fig. 6C); ratio exopod/ischium 0.66 (range 0.57 to
0.77; n= 40).

Chelipeds asymmetrical. Merus of larger cheliped with row of blunt tubercles along internal margin, carpus
with strong triangular spine on internal margin. Internal surface of chela smooth, globose; fingers gaping, curved
inward distally, with low, triangular teeth on cutting edges (Fig. 6B). Dactylus rather narrow, widely curved,
dorsally ornamented with several longitudinal rows of small pits, black granules.

Male gonopod moderately strong. In mesial view, distal crest of caudomarginal process curved, higher than
lateral crest. Distal lobe of caudomarginal projection ending as triangular tooth, separated from mesial process by
V-shaped notch, apex reaching beyond cephalic margin of proximal lobe. Proximal lobe longer than wide,
reniform, proximally directed (Fig. 7A). In cephalic view, distal lobe of caudomarginal projection directed
cephalically, as proximal lobe; internal surface swollen, in contact with internal expansion of mesial process (Fig.
7B). Proximal lobe parallel to principal axis of gonopod; internal surface swollen, cephalic margin straight. Mesial

THREE NEW PSEUDOTHELPHUSA SPECIES FROM MEXICO Zootaxa 4216 (6) © 2017 Magnolia Press - 567



process as triangular laminar expansion; lateral margin ending in two teeth, latero-caudally directed; distal one
small, subacute, proximal one larger, strong, acute. Superior border of process slightly concave, extending
internally to close apical cavity cephalically, touching internal surface of caudomarginal projection; same border
forming central crest of apical cavity to delimit field of spines (Fig. 7B). Inferior border widely convex. In caudal
view, caudal surface of mesial process smooth; distal crest widely concave; caudomarginal crest higher than lateral
one (Fig. 7D). In apical view, cavity U-shaped, opening of sperm channel in caudal position; field of spines wide,
close to lateral crest, with about 50 terminal pore setae, some organized in central tuft; mesial surface armed with
hook-shaped spines, caudal, lateral surfaces with spinules (Fig. 7E).

FIGURE 6. Pseudothelphusa purhepecha n. sp., male holotype, CNCR 31746: A, dorsal view; B, major chela; C, third
maxillipeds; D, frontal view of carapace.

Geographical distribution. Known from several localities in the state of Michoacan: Agua Blanca (19°30'04"
N, 100°22'22" W; 1,690 m asl), Municipality of Zitacuaro; El Serpentin in San José Purta (19°29' N, 100°29' W;
1,460 m asl), Municipality of Jungapeo; Rio Frio (19°04'15" N, 101°25" W), Rio San José (19°03'30" N,
101°26'01" W), and Rio Guayabo (19°04'15" N, 101°26'53" W), Municipality of Turicato; Huiramba (19°32'13" N,
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101°26"' W), Municipality of Huiramba; 1 km from Tres Palos (18°59' N, 101°41' W), and 1 km from Caramicuas
(19°02'40" N, 101°38'30" W), Municipality of Ario (Garcia-Madrigal and Bastida-Zavala, 1999). These localities
are all part of the Tuxpan River basin, interconnected by small tributaries. The region is characterized by an
irregular topography formed principally by the Tuxpan shield and an important number of volcanic cones. The
thermal springs in San José Purtia and Agua Blanca are inside aquatic parks, part of the Jungapeo geothermal
system (Siebe et al. 2007).

FIGURE 7. Pseudothelphusa purhepecha n. sp., male holotype CNCR 31746, left first gonopod: A, mesial view; B, cephalic

view; C, lateral view; D, caudal view; E, apical view; F, total cephalic view. Abbreviations: ac, apex cavity; cmp, caudo-
marginal projection; mp, mesial process; ms, marginal suture; osc, opening of sperm channel; tps, terminal pore setae.
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Etymology. The species name is taken from P’urhepecha, the prehispanic native culture that developed and
established through the highlands of NW Michoacan, it is used as a noun in apposition.

Remarks. Few variations were noted among the studied specimens. The shape and number of granules along
the anterolateral margin of the carapace varied slightly (22-23 in males, 15—17 in females); the granules vary from
rounded to subacute, the latter are more evident in females. The posterior margin of the carapace varies from
straight in big adults to slightly concave in smaller crabs, both male and female. The distal tooth of the mesial
process of the gonopod appears as a rounded granule in small males, changing to a well-developed tooth in large
males.

The mesial process of the gonopod with two teeth on the lateral margin distinguishes the new species from the
related Pseudothelphusa belliana (Rathbun, 1898: 515, fig. 4). Furthermore, this character relates the new species
with P. nayaritae Alvarez & Villalobos, 1994, P rechingeri Pretzmann, 1965, P. lophophallus Rathbun, 1898, and
P. parabelliana Alvarez, 1989. It can be distinguished from all of them by the distal lobe of the caudo-marginal
projection which is well formed in contrast to the reduction in size seen in P. parabelliana or the reduction to a
series of small teeth seen in the other three species mentioned. The distribution of morphologically related species
to P. purhepecha n. sp. does not reflect a close geographical distribution; P. nayaritae, P. rechingeri, and P.
lophophallus are distributed the states of Nayarit, Durango and Sinaloa, whereas P. parabelliana occurs in the Los
Tuxtlas region, Veracruz. Instead, P. purhepecha n. sp. is geographically close to P. dilatata, distributed in the
Balsas River basin.
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