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CAPITULO 1

SISTEMATICA CLADISTICA Y MOLECULAR
DEL GENERO Palaemon EN AMERICA



RESUMEN

En el Capitulo 1 intitulado “Sistematica cladistica y molecular del género
Palaemon en América”, se abordan los principales cambios sistematicos que ha sufrido el
género. Nuestro estudio se limito al analisis de las relaciones filogenéticas de las especies
distribuidas de forma natural en el continente americano, ademas se aportan datos acerca
de especies de Palaemon de otras regiones geograficas. Con base en los antecedentes se
plante6 como hipotesis que las especies distribuidas en América provienen de distintos
linajes. La inferencia de la filogenia del grupo se realiz6 bajo un esquema de congruencia
entre dos metodologias: la cladistica-morfologica y el analisis molecular a partir de
secuencias del gen mitocondrial 16SrRNA. Asimismo, se determinaron los caracteres
menos homoplésicos para la conformacion de los clados. Cada caracter fue analizado de
forma independiente mediante un mapeo estocastico, lo cual permitio realizar inferencias
con mas detalle de ancestro - descendiente a partir de la morfologia. Posteriormente, se
establecio una hipdtesis sobre el tiempo de ocurrencia de los eventos de cladogénesis con
base en la filogenia previamente obtenida. Se estimoé el tiempo de divergencia entre las
secuencias a través de un analisis de reloj molecular, datando la divergencia del género
Palaemon sensu stricto en el Terciario, durante el Paleogeno hace aproximadamente 36 -
46 millones de afios (Ma). Por ultimo, mediante la reconstruccidn de areas ancestrales, se
determin6 que el origen del género Palaemon sensu stricto es el océano Indo Pacifico,
mientras que el origen del linaje Alaocaris es en el Atlantico Occidental y que los eventos
de cladogénesis estan mas relacionados con una dispersion oceanica, que por procesos de

vicarianza.



ABSTRACT

In Chapter 1 entitled “Cladistic and molecular systematics of the genus Palaemon in
America”, the main systematic changes that the genre has undergone are addressed. Our
study was limited to the analysis of the phylogenetic relationships of the species
distributed naturally in the American continent, in addition, data about Palaemon species
from other geographical regions are provided. Based on historical records, it was
hypothesized that the species distributed in America come from different lineages. The
inference of the phylogeny of the group was carried out under a scheme of congruence
between two methodologies: cladistics-morphological and molecular analysis from
sequences of the mitochondrial gene 16SrRNA. Likewise, the less homoplastic characters
were determined for the conformation of the clades. Each character was independently
analyzed using stochastic mapping, which allowed more detailed ancestor-descendant
inferences to be made from morphology. Subsequently, a hypothesis was established
about the time of occurrence of cladogenesis events based on the previously obtained
phylogeny. The divergence time between the sequences was estimated through a
molecular clock analysis, dating the divergence of the genus Palaemon sensu stricto in
the Tertiary, during the Paleogene approximately 36-46 million years ago (Mya). Finally,
through the reconstruction of ancestral areas, it was determined that the origin of the genus
Palaemon sensu stricto is the Indo-Pacific Ocean, while the origin of the Alaocaris lineage
is in the Western Atlantic and that cladogenesis events are more related to dispersal

oceanic, than by vicariance processes.



INTRODUCCION

El género Palaemon representa un grupo de camarones carideos con amplia
distribucion geografica en regiones tropicales y subtropicales. Estos camarones han
radiado exitosamente en ambientes marinos, estuarinos y dulceacuicolas, colonizando una
gran diversidad de habitats, lo cual se ve reflejado en la complejidad morfoldgica,
ecoldgica y reproductiva que exhiben las especies dentro del género (De Grave et al.,
2008; Rodriguez- Almaraz et al., 2010).

Aungue en un patrén corporal generalizado muestran una morfologia conservada,
estos organismos presentan variabilidad intra e interespecifica en los caracteres
diagnosticos, originando como consecuencia constantes cambios en la sistematica del
grupo. Asimismo, el estatus taxondémico de algunas especies dentro del género se ha

puesto en duda debido a la variabilidad morfoldgica y el traslape de caracteres.

El género Palaemon sensu lato fue considerado un grupo natural monofilético, sin
embargo, debido a las controversias con respecto a su clasificacion sistematica, el estado

filogenético del grupo permanece incierto.

Lo anterior, hace de este género un grupo de interés para estudios desde un punto
de vista macro y microevolutivo. Dentro de los estudios macroevolutivos, la filogenética
trata de explicar las lineas de ancestria y descendencia que condujeron a la distribucion
actual de especies a través del tiempo y el espacio. Por otra parte, la genética poblacional
considera procesos microevolutivos que ocurren dentro de las especies e intenta explicar

la distribucion de la variacion genética dentro y entre las poblaciones.

El objetivo de este capitulo fue analizar las relaciones filogenéticas de las especies
del género Palaemon distribuidas en América mediante metodologia cladistica-
morfol6gica y molecular. Ademas, se determing el tiempo de divergencia de las especies
a partir de un andlisis de reloj molecular y los eventos de cladogénesis mediante la

reconstruccion de areas ancestrales.



ANTECEDENTES

Ubicacién taxonomica del género Palaemon y patrones morfoldgicos

Los camarones carideos conocidos también como langostinos, camarones de rio,
acamayas, gambas o quisquillas (Martinez-Guerrero y Cid-Rodriguez, 2010), pertenecen
al infraorden Caridea, uno de los grupos de crustaceos decapodos mas diverso. Han
colonizado ambientes marinos, estuarinos y dulceacuicolas (De Grave et al., 2008;
Rodriguez- Almaraz et al., 2010) estando presentes en gran variedad de habitats, por
ejemplo, arrecifes de coral, ventilas hidrotermales, macroalgas, pastos marinos, zonas de
mangle, rios, lagos, lagunas, cuevas y cenotes (Jordan-Hernandez y Rodriguez-Almaréz,
2020). Algunas especies son pelagicas y otras viven asociadas simbioticamente a distintos
invertebrados como moluscos, equinodermos, esponjas y corales (Jayachandran, 2001).
Morfolégicamente se caracterizan por presentar la pleura del segundo segmento
abdominal sobrepuesta a las pleuras del primer y tercer segmento, ademas tienen
generalmente el primer y segundo par de pereiépodos terminados en pinzas, mientras que
el tercer, cuarto y quinto par de pereiopodos terminan en dactilos sencillos (Holthuis,
1952).

Actualmente, los camarones carideos comprenden aproximadamente 3,400
especies a nivel mundial (De Grave et al., 2009; De Grave y Fransen, 2011) distribuidas
en 36 familias, de las cuales, Palaemonidae (137 géneros, 967 especies), Alpheidae (47
géneros, 659 especies), Atydae (42 géneros, 468 especies) e Hippolytidae (37 géneros,
336 especies) (Ahyong et al., 2011) presentan la mayor diversidad de especies.

Los camarones representantes de la Familia Palaemonidae se caracterizan por
presentar los primeros dos pares de pereidpodos terminados en pinzas verdaderas, a veces
asimétricas, de los cuales, el segundo par es mas fuerte y largo que el primer par, mientras
que el carpo es entero (no multi-articulado) (Holthuis, 1952). La Familia Palaemonidae se
localiza en cuerpos de agua marina, estuarina y dulceacuicola; morfolégicamente se
distingue por presentar un telson con dos pares de espinas posteriores y una
pleurobranquia en la base del tercer maxillipedo. EI género con mayor diversidad de

especies y de mayor importancia econdémica es el género Macrobrachium con

4



aproximadamente 193 especies descritas mundialmente (Integrated Taxonomic
Information System, 2019), seguido del género Palaemon (objeto de este estudio) con méas
de 86 especies reconocidas a nivel mundial, de las cuales 28 se distribuyen en el continente
americano de forma natural (Figura 1, Anexo ).

GBIF Occurrence Download https://doi.org/10.15468/dl.cvpzuu

Actualmente, la clasificacién taxonomica del género Palaemon con base en el

criterio de Ahyong et al., (2011) es la siguiente:

Phylum Arthropoda Von Siebold, 1848
Subphylum Crustacea Brunnich, 1772
Clase Malacostraca Latreille, 1802 (3 subclases)
Subclase Eumalacostraca Grobben, 1892 (3 superordenes)
Superorden Eucarida Calman, 1904 (2 ordenes*)
Orden Decapoda Latreille, 1802 (2 subordenes)
Suborden Pleocyemata Burkenroad, 1963 (11 infraordenes)
Infraorden Caridea Dana, 1852 (14 superfamilias)
Superfamilia Palaemonoidea Rafinesque, 1815 (8 familias)
Familia Palaemonidae Rafinesque, 1815 (137 generos, 967 especies)
Subfamilia Palaemoninae**
Género Palaemon Weber, 1795 (86 especies***)

* De Grave et al., (2015) invalida el orden Amphionidacea, tercer orden dentro del Superorden
Eucarida propuesto por Ahyong et al., (2011).
*x De acuerdo con Holthuis, 1952.

faleie De Grave y Ashelby, 2013; Carvalho et al., 2014; Carvalho et al., 2017.



El género Palaemon ha tenido cambios en su composicion especifica, siendo de
los més recientes, la inclusién de nuevas especies debido a la sinonimizacion con los
géneros Coutierella, Exopalaemon y Palaemonetes (De Grave y Ashelby, 2013). Lo
anterior trajo como consecuencia un incremento en la variabilidad morfologica del género.
Tradicionalmente, el género Palaemon se podia diferenciar por presentar un caparazon
liso, dientes rostrales dorsales y ventrales, presencia de un diente y surco branquioestegal,
diente antenal fuerte, margen anterior del pedunculo antenular redondeado, espina
anterolateral pequefia, pleura del quinto segmento abdominal terminando en puntay telson
usualmente con dos setas delgadas en el margen posterior (De Grave y Ashelby, 2013).
No obstante, otros caracteres como presencia de un rostro con o sin una cresta basal rostral,
diente branquioestegal en posicion variable, palpo mandibular presente o ausente, palpo
mandibular con dos o tres articulaciones y el primer pleépodo del macho con o sin
apéndice interno sobre el endépodo, muestran la falta de definicion del género. Lo anterior
denota la necesidad de una re-evaluacion de los caracteres morfoldgicos que en conjunto
con informacién molecular permita obtener una clasificacion mas estable. Para ello, De

Grave y Ashelby, (2013) consideran como la mejor opcion un analisis integral y cladistico.

Conceptos basicos de sistematica cladistica

Los principios de la sistemética cladistica o filogenética se remontan a 1950 con la
publicacion de la obra Elementos de una sistematica filogenética, escrita por el
entomologo Aleman William Henning, sin embargo, no fue hasta 1966 que se tradujo al
inglés y pudo ser adoptada por un mayor nimero de sistematicos (Goyenechea, 2007). En
esta obra, Henning describid a la cladistica como un método de clasificacion robusto,
objetivo y repetible (Schrocchi y Dominguez, 1992). Hasta hoy, la sistematica cladistica
es considerada el método que proporciona una mejor estimacién de la filogenia que otros

métodos sistematicos (Pereira, 1997), como la fenética o la taxonomia tradicional.

Debido a su importancia y vigencia, el método cladistico ha permeado en distintas
ramas de la biologia como biogeografia, ecologia, paleontologia, ontogenia, evolucion,
etologia, conservacion y en la explicacion de procesos de especiacion, adaptacion y

coevolucion (Morrone, 2000).



Es asi, que mediante los métodos sistematicos se busca obtener una clasificacion
cuya diversidad esté ordenada evolutivamente, por ello, con la sistemaética cladistica, se
buscan clasificaciones que reflejen un patrén evolutivo considerando caracteres
sinapomorficos (caracteres derivados compartidos) para la construccién de las relaciones

entre taxa, que excluyan la posibilidad de agrupaciones parafiléticas (Henning, 1966).

Se considera que el grado de parentesco entre los organismos supone la presencia
de un ancestro en comun, por lo tanto, deberan compartir estructuras denominadas
homdlogas originadas en cada linaje por un proceso de divergencia. Caso contrario, la
similitud entre dos organismos puede ser el resultado de respuestas adaptativas
relacionadas principalmente al ambiente, originando estructuras homoplasicas derivadas
de un proceso de convergencia. Bajo este enfoque, con el método cladistico se pretende
distinguir las similitudes resultado de la historia evolutiva de los organismos mediante
homologias y reducir el nimero de caracteres homoplasicos utilizados en las

clasificaciones, ya que no reflejan las relaciones naturales.

Por otra parte, la reconstruccion filogenética cladistica se basa en el principio de
maxima parsimonia, la cual considera como mejor aproximacion a la filogenia “real”,
aquella reconstruccidn que requiera el menor nimero de pasos 0 cambios evolutivos. Lo
anterior es deseable debido a que de esta forma se retiene un menor nimero de

homoplasias.

Para un mejor entendimiento de la metodologia cladistica a continuacion se

presenta la terminologia béasica empleada en un estudio sistematico cladistico:

Caracter: Cualquier atributo observado en un organismo. Puede ser morfolédgico
(externo e interno; embrioldgico, citoldgico, histologico, etc.), fisiologico (metabdlico,
hormonal, etc.), cromosémico (nimero, forma, tamafio), molecular (sitios de restriccion,
aminoacidos y secuencias de nucleotidos), ecologico, etologico (patrones de
comportamiento) o biogeografico (zona de distribucidn, simpatria, alopatria), por

mencionar algunos.

Estado de caracter: Diferentes manifestaciones de un caracter. Ejemplo: Caracter

“Espinas en el telson”; estados de caracter: una espina, dos espinas, tres espinas, etc.



Estado de caracter plesiomorfico (Plesiomorfia): Estado que surge primero en el
tiempo. Se infiere que se presentaba en el antecesor del grupo en estudio.

Estado de caracter apomorfico (Apomorfia): Estado que surge a partir del estado
plesiomorfo, es decir que resulta o deriva de una transformacion del caracter dentro del

grupo en estudio.

Estado de caracter simplesiomorfico (Simplesiomorfia): Estado plesiomorfico

presente en dos 0 mas taxa.

Estado de caracter autapomorfico (Autapomorfia): Estado apomorfico presente
en un unico taxén. De gran importancia como caracter diagnostico de una especie, sin

embargo, no da informacion de relacion filogenética.

Estado de caracter sinapomorfico (Sinapomorfia): Estado apomorfico

compartido por dos 0 méas taxones.

Homoplasia: cambio evolutivo paralelo donde dos organismos presentan un

mismo estado de caracter adquirido independientemente por convergencia o paralelismo.

Cladograma: dendrograma que refleja las relaciones genealogicas de los taxa
terminales (Camin y Sokal, 1965; Morrone, 2000).

Raiz o0 nodo basal. Base o punto de partida del cladograma.

Nodos internos o componentes. Puntos de ramificacion del cladograma. Estan

conectados con dos 0 mas nodos o taxa terminales.
Ramas internas o internodos. Segmentos que unen nodos internos entre si.
Ramas terminales. Segmentos que unen nodos internos y taxa terminales.

Taxa terminales. Son las especies en estudio. Se sitdan en los extremos de las

ramas terminales y estan conectados con un solo nodo interno o con la raiz.
Topologia: patron de ramificacién del cladograma.

Grupo Monofilético: grupo de organismos o de especies, que incluye a todos los

descendientes de un Unico ancestro y a este ultimo. Comparten una o mas sinapomorfias.



Grupo Parafilético: grupo que incluye al ancestro comun, pero solo algunos de

sus descendientes. Se basan en simplesiomorfias.

Grupo Polifilético: Grupo que incluye descendientes de ancestros distintos y se

forman con base en paralelismos o convergencias.

Grupo externo: taxdén, o un grupo de taxones, que no forman parte del grupo
interno (grupo en estudio). Se usa para enraizar el arbol, establecer la polaridad, es decir
el sentido en que un estado de caracter se transforma en otro, y fundamentalmente, para

poner a prueba la monofilia del grupo interno.

Grupos hermanos: dos grupos monofiléticos (o dos taxa) que estdn mas
cercanamente emparentados entre si que con cualquier otro taxén. En un arbol cada
bifurcacion sostiene dos grupos hermanos, originados en un mismo momento
(especiacion), y que segun una clasificacion natural deberian pertenecer a categorias

taxondmicas del mismo rango.

Sistematica filogenética en el estudio de crustaceos

Dentro del estudio de crustaceos, la cladistica ha sido utilizada para determinar las
relaciones filogenéticas en distintos grupos, por ejemplo: anfipodos (Krapp- Schikel y
Koenemann, 2006; Wirkner y Richter, 2010), claddceros (Elmoor- Loureiro, 2005),
ostracodos (Horne et al., 2005), remipedios (Koenemann et al., 2007) y decépodos
(Rodriguez y Campos, 1998; Sternberg y Cumberlidge, 1999; Tshudy et al., 2007).

A pesar de ello, son pocos los estudios que involucran un analisis cladistico dentro
de la familia Palaemonidae, de los cuales, ninguno ha sido exclusivamente del género
Palaemon. Christoffersen, (1987) propuso una nueva clasificacion de las subfamilias
Alpheoidea y Crangonoidea (Infraorden Caridea) a partir de un analisis cladistico,
produciendo un cladograma con 36 taxa terminales y 185 caracteres, con lo cual resolvid
la clasificacion de 35 géneros de carideos, re-acomodando 10 de éstos, mientras que los
géneros restantes fueron renombrados. A pesar de que dicha clasificacion no fue aceptada
en su momento, su trabajo es actualmente reconocido por ser el primero en realizar un
verdadero andlisis filogenético dentro del Infraorden Caridea utilizando métodos

cladisticos y estableciendo polaridades entre los caracteres morfolégicos. Asimismo,



propuso algunos caracteres morfolégicos adaptativos que significan una posible
explicacion a la transicion de linajes de ecosistemas pelagicos a bentonicos (Braken et al.,
2009).

Por su parte, Pereira (1997) analiz6 81 caracteres morfologicos en 172 especies
pertenecientes a la Familia Palaemonidae resultando en 397 estados de caracter. A partir
de sus resultados, propuso la inclusion de diversos géneros de la antigua subfamilia
Palaemoninae dentro de la subfamilia Pontoniinae y sugirié que la espina branquioestegal
y la sutura branquioestegal son pruebas de que el género Palaemon es un grupo

monofilético.

Sistematica molecular: de los marcadores moleculares a los métodos de analisis
filogenéticos

Hasta hace poco los estudios sistematicos estaban basados s6lo en caracteristicas
morfologicas (Holthuis, 1950; Riek, 1951; Strenth, 1976; Fincham, 1987) sin embargo,
con el desarrollo de la Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR por sus siglas en inglés)
la obtencidn de datos moleculares se ha convertido en una herramienta importante para
delimitar las fronteras entre linajes de especies, estimar las relaciones filogenéticas y en
estudios poblacionales en donde el uso de datos morfoldgicos no es suficiente (Liu et al.,
2007; Baker et al., 2008; Vergamini, 2009, 2011).

El estudio comparado de algunas regiones del genoma ha permitido el
esclarecimiento de la historia evolutiva de distintos grupos. Para ello, varios tipos de
marcadores moleculares han sido implementados, siendo las secuencias nucleotidicas de
ADN nuclear, plastidial (en plantas) y mitocondriales (principalmente en estudios

animales) las utilizadas con mayor frecuencia en estudios sistematicos.

La eleccién del marcador molecular dependera del organismo y del nivel
taxondmico que se quiera analizar, ya que los valores de divergencia entre los taxa pueden
variar debido a la tasa de mutacion del marcador seleccionado (Toon et al., 2009; Jordan-
Hernandez et al., 2019).

Para el estudio de crustaceos decapodos y especificamente del género Palaemon,
numerosos autores han demostrado que los genes mitocondriales 16SrRNA y COI son de
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gran utilidad para el esclarecimiento de las relaciones evolutivas entre Familias y niveles
taxonodmicos inferiores (Ashelby et al., 2012; Carvalho et al., 2014; Carvalho et al., 2017;
Jordan-Hernandez et al., 2019).

Por otra parte, ademés de la seleccion del marcador molecular, la eleccion de los
métodos filogenéticos dependera de la pregunta de investigacion. El objetivo final de un
analisis filogenético es estimar una filogenia y representarla mediante un arbol, el cual
deberd mostrar la historia evolutiva de un grupo que refleje el proceso de evolucion entre
los organismos, producto de una descendencia con modificacion (Pefia, 2011). Se pretende
entonces, reconocer esa descendencia con modificacion generalmente a partir de

caracteres morfologicos o moleculares (Pefia, 2011).

Existen distintos métodos para la reconstruccion filogenética empleando
principalmente secuencias nucleotidicas. La diferencia entre cada método radica en el tipo
de datos empleados (caracteres discretos o distancias) y en el método de obtencion de la
topologia de los arboles filogenéticos (método algoritmico o criterio de optimizacion
(Vinuesa, Material electronico). Los métodos mas utilizados son el Método de méaxima
parsimonia, Mé&xima Verosimilitud, Inferencia Bayesiana y los métodos de distancia,
aunque estos ultimos no son considerados métodos filogenéticos per se, permiten una

primera aproximacion a las relaciones filogenéticas.

1. Métodos de distancia/algoritmicos

Estos métodos asumen que la distancia entre los taxa es reflejo de su relacion
filogenética, sin embargo, esto sélo seria valido si las tasas de sustitucion o de cambio
fueran siempre constantes y no existieran homoplasias. Para contrarrestar los supuestos
anteriores se tienen que emplear modelos evolutivos (Williams, 1992) para una estimacion
de la distancia evolutiva més cercana a la “real”. Bajo este método se agrupan las unidades

de estudio que presentan la menor distancia, es decir que globalmente son mas parecidas.

1.1 Neighbour- Joining (NJ). Calcula distancias entre pares de especies y
devuelve un Unico arbol (calculado a partir de una matriz de distancias) con la menor

longitud entre pares de especies y nodos. No asume una tasa evolutiva constante.
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1.2 Unweighted Pair-Group Meted with Arithmetic Mean (UPGMA). Supone la
constancia de la tasa de evolucién entre los linajes, por lo cual, existiria una relacion
directamente proporcional entre la distancia evolutiva y el tiempo de divergencia.

2. Métodos basados en caracteres

Conocidos también como métodos discretos, se basan directamente en el analisis

de los caracteres que forman las secuencias y no en sus distancias entre pares.

2.1 Maxima Parsimonia (MP). Maximiza la similitud entre los taxa debido a
ancestralidad comdn, asumiendo que cada caracter heredable es una
homologia potencial (Grandcolas et al., 2001) e infiere el arbol que mejor
explique la distribucion de los estados de caracter de una matriz de datos.
Busca y selecciona el o los arboles con la menor cantidad de pasos o cambios
evolutivos, es decir el arbol o los arboles mas parsimoniosos con el menor
namero de homoplasias.

El método de maxima verosimilitud también es considerado un método basado
en caracteres, sin embargo, debido a la forma en la que se obtiene la topologia
del &rbol, se agrupa dentro de los métodos probabilisticos con criterio de

optimizacion descritos a continuacion.

3. Métodos probabilisticos/optimizados

Estos métodos obtienen la inferencia filogenética mediante una base estadistica y

utilizando modelos de evolucion molecular para el calculo de probabilidades.

3.1 Méaxima Verosimilitud (Maximum likelihood, ML). Estima la mayor
probabilidad para explicar una matriz de caracteres mediante la topologia de
arboles filogenéticos bajo un modelo evolutivo determinado (Felsenstein,
2003). Considera que dos taxa presentardn una proporcién de estados de
caracter o sitios que coincidiran por azar (saturacion) en lugar de ancestralidad
comun.

3.2 Inferencia Bayesiana. Estima la probabilidad posterior de un arbol, es decir,
la probabilidad de que dicho arbol sea correcto dados los datos y un modelo
evolutivo. La probabilidad posterior es calculada mediante el Teorema de
Bayes.
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Por otra parte, los modelos evolutivos necesarios para el analisis filogenético son
descripciones matematicas de la evolucion de las secuencias nucleotidicas que permiten
relacionar los datos con el método de reconstruccion filogenética seleccionado. Los
principales pardmetros de un modelo evolutivo son las probabilidades de cambio entre
estados (nucledtidos, aminoacidos o codones) y las frecuencias de dichos estados en un
alineamiento. El ejemplo més sencillo de modelo de evolucion molecular es Jukes-Cantor,
el cual asume que cualquier cambio entre nucleodtidos tiene la misma probabilidad de
ocurrir y que las frecuencias de los cuatro nucledtidos (ATCG) son iguales. Por el
contrario, uno de los modelos mas complejos es el GTR (General Time Reversible), el
cual utiliza un pardmetro distinto para modelar cada sustitucion entre nucleétidos y sus

frecuencias. La eleccion del mejor modelo dependera del conjunto de datos a analizar.

Sistematica del género Palaemon: Estado actual del conocimiento

Dentro de los crustaceos decapodos, el género Palaemon ha sido considerado como
uno de los grupos con mayor complejidad en el establecimiento de una clasificacion
sistematica estable. Lo anterior debido a la variabilidad morfologica y traslape entre los
caracteres diagnosticos que exhiben las especies que lo conforman. Recientemente,

distintos estudios han aportado informacién para esclarecer la sistematica de este género.

Un primer acercamiento al entendimiento de las relaciones evolutivas dentro del
género Palaemon fue realizado por Pereira (1997). En dicho estudio, con base en
caracteres morfoldgicos polarizados, concluy6 que la Familia Palaemonidae es un grupo
monofilético pero su arreglo interno por debajo del nivel de familia dista de ser claro.
Pereira (1997) aport6 datos morfoldgicos y comentarios respecto a la sistematica de 172
especies de palemonidos de agua dulce, de los cuales 50 fueron del género Palaemon
(incluyendo los géneros sinonimizados). Al respecto, considera que los géneros,
Palaemon, Palaemonetes y Macrobrachium son un grupo parafilético, sin embargo, el
género Palaemon presenta caracteres sinapomorficos, lo que implica un estado natural de

este grupo (Figura 2).
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Figura 2. Arbol filogenético de la familia Palaemonidae: Clado Palaemon —
Palaemonetes. Tomado y modificado de Pereira, 1997.

Més adelante, Murphy y Austin (2003) denotan que la clasificacion de los
camarones palemoénidos de Australia es cuestionable, debido a anomalias encontradas
utilizando el marcador mitocondrial 16SrRNA. Estos autores determinan que los géneros
Macrobrachium y Palaemonetes no son monofiléticos. Asimismo, recuperan a las
especies Macrobrachium intermedium, Palaemon serenus y Palaemonetes australis,
formando un grupo natural (Figura 3). Debido a estos resultados, consideran que la espina
hepética, espina branquioestegal y el palpo mandibular, utilizados para la separacién de

los tres géneros son filogenéticamente poco confiables y homoplasicos.
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Figura 3. Filograma consenso de Maxima Parsimonia, Neighbor joining y Maxima verosimilitud.
Tomado de Murphy y Austin, 2003.

Por otra parte, Ashelby et al., (2012) utilizando el gen mitocondrial 16SrRNA vy el gen
nuclear H3, analizan la potencial parafilia entre algunos géneros de palemonidos. Los
géneros Palaemon, Palaemonetes, Exopalaemon y Coutierella resultaron un grupo
monofilético, por lo que son propuestos como sinénimos dentro del clado Palaemon,
exceptuando las especies Palaemon concinnus, Palaemon pandaliformis y Palaemon
gracilis (Figura 4). Derivado de lo anterior, surge la necesidad de una re-evaluacién de
los caracteres morfoldgicos utilizados para definir estos géneros. Especialmente discuten
sobre la inconsistencia de la presencia o ausencia del palpo mandibular para la separacién

de los géneros Palaemon y Palaemonetes.

Por otro lado, en este mismo estudio, se recuperd una sefial geogréafica dentro del clado
Palaemon correspondientes a distintas regiones (Asia I, América, Asia Il, Australia,
Atlanto-Pacifico e Indo- Pacifico). Debido a ello, concluyen que la diversificacion entre

las especies debi0 ser a partir de un proceso vicariante mas que por procesos de dispersion.
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Figura 4. Filograma de Maxima verosimilitud. En azul se muestran los linajes
dulceacuicolas, en verde los linajes salobres. En gris se resaltan las especies que
carecen de palpo mandibular. Tomado de Ashelby et al., 2012.

Asimismo, las especies dulceacuicolas no se relacionaron entre si, sino que se
agruparon con especies marinas geograficamente cercanas. Lo anterior sugirié maltiples
invasiones al ambiente dulceacuicola por ancestros fisiologicamente plasticos en lugar de

un solo evento de colonizacién con especiacion posterior, como habia sido propuesto por
Strenth (1976).
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Por su parte, la hipétesis de colonizacion mdaltiple fue propuesta también por
Botello y Alvarez (2013) a partir de especies de palemonidos de México. En el arbol
filogenético recuperado en dicho estudio se muestra a las especies del género Palaemon y
Palaemonetes en un mismo clado, dando soporte a la propuesta de sinonimia de estos
géneros realizada por Ashelby et al., (2012), mientras que Palaemon pandaliformis queda

fuera del clado, mostrando la posible existencia de otro linaje (Figura 5).
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100
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59
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98 87 I Pontonia manningi

- Gratophylloides mineri

Periclimenaeus wilsoni

100 = Creaseria morleyi
100 L— Neopalaemon nahuatfus

Euryrhvnchus wrzesniowskii

Figura 5. Topologia consenso del analisis Bayesiano. En negritas se muestran las especies estrictamente
dulceacuicolas. Tomado de Botello y Alvarez, 2013.

Con base en la evidencia mostrada, De Grave y Ashelby, (2013) hacen oficial la
sinonimizacién del género Palaemon con los géneros Palaemonetes, Exopalaemon y
Coutierella. Con ello, quedd implicita la necesidad de nuevos estudios sistematicos para
establecer las relaciones filogenéticas, analizar la variabilidad morfol6gica y esclarecer el
estatus de las 86 especies contenidas en el género Palaemon para una mejor delimitacion

de este.
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Més adelante, Carvalho et al., (2014) analizan a las especies neotropicales
sudamericanas Palaemon ivonicus, P. carteri y P. yuna, utilizando el gen 16SrRNA. En
este estudio, revisan caracteres morfoldgicos diagnosticos a nivel de género y Familia, asi
como caracteres poco explorados como la proyeccion y espina anterolateral del primer
segmento antenular, forma del rostro y el tamafio del apéndice masculino. Con base en
sus resultados, sugieren que estas tres especies podrian estar relacionadas
filogenéticamente con P. gracilis, P. hancocki y P. pandaliformis, y que en conjunto
integrarian otro clado de Palaemon distinto al de Palaemon sensu stricto obtenido por
Ashelby et al., (2012) (Figura 6).
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Figura 6. Arbol consenso del analisis Bayesiano y de Maxima verosimilitud. Tomado de
Carvalho et al., 2014.

El estudio mas reciente sobre la sistematica del género fue realizado por Carvalho
et al., (2017). Utilizando secuencias parciales de los genes 16S rRNA, histona H3 y
18SrRNA de 60 especies de Palaemon y analizando algunos caracteres morfologicos,
concluyeron que el género Palaemon no es un género monofilético, contrario a lo sugerido

por el analisis cladistico realizado por Pereira (1997). Denotaron la necesidad de cambios
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en la clasificacion del grupo, entre ellos el establecimiento de dos nuevos géneros para

alojar a las especies Palaemon concinnus y Palaemon mercedae y la revalidacion del

subgenero Alaocaris (Holthuis, 1949) como género, para contener a la especie Palaemon

antrorum y posiblemente a las especies de Palaemon neotropicales sudamericanas, con

base en los datos morfoldgicos y moleculares. También proponen la re-evaluacion de
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Figura 7. Arbol consenso de analisis Bayesiano y Maxima

verosimilitud. Tomado de Carvalho et al., 2016.

caracteres morfolégicos para la
delimitacion del género Palaemon
ya que los actuales pudieran ser
plesiomorficos u homoplasicos. Por
otra parte, identificaron tres linajes
distintos de Palaemon y cuatro
grupos

morfolégicos (Palaemon

concinnus, clado Alaocaris,

Palaemon mercedae y clado
Palaemon sensu stricto) mediante la
mandibula izquierda, la proyeccién
anterolateral del primer segmento
antenular, la punta del telson, el
epipodito del primer maxilipedo y el
apéndice interno. Asimismo, el
patron geografico obtenido en la
filogenia propuesta por Carvalho et
(2017),

colonizacién de Europa y América

al., indica que la

ocurrio en repetidas ocasiones
provenientes de especies en su
mayoria de la region Asia-Pacifico

(Figura 7).
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Calibracion de filogenias: Reloj molecular

Afios atras, la Unica fuente de estimacion de tiempo evolutivo era el registro fosil,
sin embargo, en 1962 Emile Zuckerkandl y Linus Pauling desarrollaron la técnica del reloj
molecular (Ho y Duchene, 2014). El reloj molecular (molecular clock) es una técnica
utilizada para estimar la escala evolutiva de tiempo de la divergencia entre especies
mediante datos genéticos (Ho y Duchene, 2014; Bromham et al., 2017). Inicialmente,
dicha técnica, asumia una tasa de cambio homogénea entre los taxa, y estaba sustentada
rigurosamente en la teoria neutral de la evolucién molecular propuesta por Kimura (1968),
sin embargo, distintos estudios de diferentes taxa demostraron una heterogeneidad de tasas
de mutacidn entre linajes, lo cual implicé un desarrollo metodoldgico de distintos tipos de
relojes moleculares (Bromham et al., 2017). Entre los modelos de relojes mas comunes se
encuentran el reloj estricto, el mas simple, que asume una tasa de evolucidén (sustituciones
por sitio por millén de afios) constante en toda la filogenia (Figura 8); el reloj local con
una tasa evolutiva discreta para grupos de especies cercanas; el reloj relajado
correlacionado, que mantiene una frecuencia distinta a lo largo de cada rama que se
correlaciona con la tasa a lo largo de su rama principal; y el reloj relajado no
correlacionado, con un tasa distinta a lo largo de cada rama a partir de una distribucién de
probabilidad elegida (Bromham et al., 2017).

) 10 millones de afios Otros 10 millones de afios
Los cambios se suman en el d . tacio ; .
. espues - una mutacion después - una mutacion
ADN de especies que han da linai . Lo
en cada linaje mas en cada linaje
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ancesroencomin aciera - B CEEAEEe - ER-DEE:EEc
tasa de mutacion.
Las secuencias de ADN de dos La tasa de mutacion de estas
BancEEafic especies descendientes secuencias es fgual a una

muestran las mutaciones que mutacion por 10 millones de

han acumulado anos.
Secuencia de ADN de un

ancestro hipotetico ErrcER~EQE ~ ExxcHEsERe

Figura 8. Conceptualizacion del reloj molecular. Tomado y modificado de
https://evolution.berkeley.edu/evolibrary/article/molecclocks_01
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De acuerdo con Sauquet (2013), la implementacion de un analisis de reloj
molecular consta de 5 pasos principales: la conformacion del alineamiento; una
calibracion procedente del registro fosil, calibracion secundaria a partir de estimaciones
publicadas con datos moleculares y/o calibracion de acuerdo con eventos biogeogréaficos;
seleccion del tipo de reloj molecular a emplear; la tasa de variacion de los genes o linajes
y el andlisis e interpretacion de resultados.

Acorde con el registro fésil reportado por la Geological Society of America, (1969)
el origen del infraorden Caridea ocurri6 durante el Juréasico temprano (~201.3-182.7 Ma),
mientras que representantes fosiles de la Familia Palaemonidae en Europa y Ameérica del
Sur se encuentran datados a principios del Terciario (~66-23Ma) (Moore, 1969).
Asimismo, algunas formas de “Palaemon” se encuentran en impresiones en rocas cuya
edad es estimada a partir del Cretéacico tardio (~100.5-66 Ma) mientras que el género
Palaemon propiamente, se reporta a partir del Terciario temprano (~66-23Ma) (Moore,
1969).

Por otro lado, Pasini y Garassino, (2017) describen a la especie Palaemon
monsdamarum encontrada en Italia y datada en el Mioceno tardio (~11.6-5.3 Ma),
mientras que el registro mas reciente del género es la especie Palaemon aestuarius
encontrada en el Estado de Chiapas, preservada en ambar, con una antigliedad de
aproximadamente 22.8 millones de afios, lo cual sugiere la presencia del género en México

al menos desde el Mioceno temprano (~23-16 Ma) (Diu et al., 2019).

En cuanto a calibraciones secundarias, Schubart et al., (2000) estima para algunos
decépodos una tasa de sustitucion de 0.6%-0.9% por millén de afios (PMA) para el gen
16SrRNA, mientras que Pedraza et al., (2012) utiliza una tasa de sustitucion reportada
para cangrejos brachyuros, de 0.23%-1.1% PMA para datar la filogenia del género
Cambarellus (Decapoda, Cambaridae) con el mismo gen. Por otra parte, Carvalho et al.,
(2014) estiman la divergencia entre Palaemon carteri y el linaje P. ivonicus/P yuna hace
aproximadamente 10 millones de afos (~5.5-14.3 Ma aplicando un reloj relajado y ~8.2-
14.0 Ma con reloj estricto), durante el Mioceno asumiendo una tasa de sustitucion de

0.83% PMA, asociando esta divergencia entre linajes a la incursion marina y posterior
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colonizacién de distintos ambientes en la region del Amazonas durante el Mioceno medio
(~16.0-11.6 Ma) y el Mioceno tardio (~11.6-5.3 Ma).

Por otra parte, la calibracion biogeografica propuesta para algunas especies del
género Palaemon es sugerida por Carvalho et al., (datos no publicados), quienes estiman
que la separacién de las especies hermanas P. ritteri y P. paivai ocurrio hace
aproximadamente 3 millones de afios a partir del cierre del istmo de Panama, como ha

sido reportado para otros carideos (Knowlton y Weigt, 1998; Hurt et al., 2009).
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JUSTIFICACION

Para abordar el estudio de distintos grupos bioldgicos, desde cualquier enfoque,
incluyendo el estudio de los procesos que dieron origen al grupo y a la conformacion de
la distribucion actual, se considera necesario establecer primero una hipotesis filogenética.

Estudios moleculares recientes muestran inconsistencias con la clasificacion actual
de camarones palemonidos ya que se considera que esta basada en caracteres morfoldgicos
homoplésicos que no reflejan las relaciones evolutivas entre los taxa (Pereira, 1997). Al
respecto, se han realizado aproximaciones a la conformacién filogenética del género
Palaemon con base en datos moleculares que muestran la formacién de distintos grupos
correspondientes a regiones geograficas (Ashelby et al., 2012; Carvalho et al., 2017), en
donde las especies del continente americano se encuentran distribuidas en distintos clados
relacionados a especies europeas Yy del Indo-Pacifico, lo cual sugiere la posible existencia
de distintos linajes presentes en América y la parafilia del género. Lo anterior hace
evidente la necesidad de una re-evaluacion de caracteres morfoldgicos, asi como nuevas
propuestas de clasificacion sistematica (Ashelby et al., 2012). Para ello se ha propuesto a

la sistematica cladistica como el mejor método para inferir la filogenia de los taxa.

Por otro lado, la incorporacion de herramientas moleculares a estudios sistematicos
ha permitido entre otras cosas, el reconocimiento de linajes y la estimacion del tiempo en
que ocurrieron los procesos de divergencia en una filogenia. En conjunto, ambos métodos
(morfoldgicos y moleculares) permitiran la generacion de propuestas de clasificacion

estables para el género Palaemon con base en un marco evolutivo con mayor congruencia.
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HIPOTESIS

Las especies del género Palaemon que se distribuyen en América provienen de

distintos linajes soportados por caracteres morfologicos sinapomorficos y ADN

mitocondrial.

OBJETIVO GENERAL

Analizar las relaciones filogenéticas de las especies del género Palaemon

distribuidas en América.

Objetivos especificos

1.

Inferir la relacion filogenética de las especies de Palaemon distribuidas en América

mediante metodologia cladistica morfoldgica y molecular.

Determinar los caracteres de peso evolutivo que sustenten las relaciones filogenéticas

del género Palaemon distribuidas en Ameérica.
Trazar la historia evolutiva de los caracteres mediante un mapeo estocastico.

Estimar el tiempo de divergencia de las especies de Palaemon en América, mediante

un analisis de reloj molecular.

Inferir los eventos de cladogénesis mediante la reconstruccion de areas ancestrales.
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MATERIAL Y METODO
Analisis cladistico-morfoldgico

Para la realizacion del analisis cladistico morfologico se siguieron los pasos de

Kitching et al., (1998) y Morrone (2000) descritos a continuacion:

Delimitacion del grupo interno (ingroup)
El grupo interno se conformo por tres grupos de especies de Palaemon sensu lato:

Grupo 1. Se incluyé a las 28 especies del género Palaemon distribuidas en el
continente americano, exceptuando a la especie exotica invasora P. macrodactylus
(Rathbun, 1902), nativa del Mar de China, Mar de Japon y la costa Pacifica de Japon,
dispersada mundialmente incluyendo el continente americano (De Grave y Ashelby,
2013).

Grupo 2. Para analizar la posicion de las especies de Palaemon del continente
americano con respecto a especies de otras regiones, se incluy6 la informacion de 17
especies de Palaemon representantes de cada clado reportado en la filogenia reportada por
Carvalho et al., (2017) cuyas secuencias del gen 16SrRNA estuvieran disponibles, ya sea

generadas en este estudio o depositadas en la base de datos de Genbank.

Grupo 3. Se incluyd ademas de las especies de los grupos 1y 2, ocho especies mas

del género Palaemon que no cuentan con secuencias nucleotidicas reportadas adn.

Se revisd morfologicamente a 17 de las 28 especies que conforman el grupo
interno, procedentes de las colecciones bioldgicas: Coleccion Carcinoldgica FCB-UANL,
Coleccion Nacional de Crustaceos IB-UNAM, Coleccion de Crusticeos de Yucatan y
material procedente del Instituto de Investigaciones Marinas y Costeras, Mar del Plata,
Argentina (Tabla 1).

La observacion de ejemplares se llevd a cabo utilizando un microscopio
estereoscopico OLYMPUS SZX12. Para los caracteres que requirieron ser medidos se
utilizé un ocular graduado. Para las especies cuyo material bioldégico no fue posible
conseguir, se realizd una busqueda exhaustiva de literatura, que incluyd descripciones

originales, claves taxondmicas, articulos e ilustraciones cientificas para determinar los
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estados de caracter presentes. Los caracteres analizados se presentan en el apartado de

resultados.

Tabla 1. Material examinado del género Palaemon y grupo externo.

Coleccion de

referencia

Coleccion Carcinoldgica FCB-UANL

Especie Material examinado
P. antrorum FCB-C17-00000 s/n
FCB-C17-07142 Rancho Nayarit (canal) Guayalejo, Tamaulipas,
México. 22° 58' 66"N, 99° 08' 50"W, 1 &
FCB-C17-07143 Rio Frio, poblado “La Florida” (balneario),
Tamaulipas, México. 22° 59' 33.1"N, 99° 08' 38.1"W, 1 &
5 hobbsi FCB-C17-07144 Rio Nacimiento, Tamaulipas, México. 22° 43'

P. kadiakensis

P. lindsayi

P. mexicanus

P. mundusnovus
P. paludosus

P. pugio

6.66"N, 98° 59'11.22"W, 2 &

FCB-C17-07145 Rio Frio, poblado “La Florida” (balneario),
Tamaulipas, México. 22° 59' 33.1"N, 99° 08' 38.1"W, 7 @
FCB-C17-07148 Rio Nacimiento, Tamaulipas, México. 22° 43' 5.2"N,
98°59'10.6"W, 9 @

FCB-C17-05531 Presa M.R. Gomez, Tamaulipas, México. ° ' "N, °'
"W,12 38 Q

UANL-119 La Media Luna, Rio Verde, San Luis Potosi, México. 10 &
3%

FCB-C17-07135 La Media Luna (balneario) a la izquierda del muelle,
San Luis Potosi, México. 21° 51' 41.6"N, 100° 01' 39"W 4
FCB-C17-07139 Ejido Palomas, km 5 del entronque a “El Capulin”,
San Luis Potosi, México. 21° 50' 41.4"N, 99° 59' 33.78"W, 3 &
FCB-C17-07149 Rio Nacimiento, 24km al W de Cd. Valles, rumbo a
municipio de Rio Verde, Aquismén, San Luis Potosi, México. 21° 58'
30.36"N, 99° 11' 28.08"W, 3 ¢

FCB-C17-07151 Rio Nacimiento, Ciudad Valles, San Luis Potosi,
México. 21° 58' 31.3"N, 99° 11' 28.3"W, 1 ¢

FCB-C17-07154 Rio Coy, Ciudad Valles, San Luis Potosi, México.
29

FCB-C17-07156 (57) Rio Nacimiento, Ciudad Valles, San Luis Potosi,
México. 21° 58' 31.3"N, 99° 11' 28.3"W, 4 (32) & 102
FCB-C17-00000 s/n

FCB-C17-05530 Rio Salado, Monterrey, Nuevo Ledn, México. 7 &
139

FCB-C17-00000 s/n
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Coleccion Nacional de Crustaceos (IB-UNAM-CNCR)

FCB-C17-07114 (16) Poza Churince, Cuatro Ciénegas, Coahuila,

P. suttkusi
México. 26° 50' 24.56"N, 102° 08' 2.04"W, 209
P. vulgaris FCB-C17-00000 s/n
P. carteri CNCR-28687 Puerto Rico, Antillas 2&
. gracilis CNCR-1353 Boca de Chametla, Escuinapa, Sinaloa, México. 22° 51'
2.2752"N, 105° 57' 18.7338"W, 23 39
P. ivonicus CNCR-28686 (Puerto Rico) 19 2NS
CNCR-9810 Chemuyil (entre Tulum y Puerto Morelos), Solidaridad,
P. northropi Quintana Roo, México. 20° 20" 37.7988"N, 87° 21' 39.099"W.

P. pandaliformis

P. ritteri

Procaris ascensionis

Procaris mexicana

CNCR-28664 (Brasil) 23 59

CNCR-28666 (Brasil)

CNCR-291 Bahia de los Muertos, La Paz, Baja California Sur, México.
23° 54' 38.9988"N, 108° 10' 20.9994"W, 2 (24) & 12 (15) Q@

CNCR- 4163, CNCR- 4164 Isla San Esteban, Golfo de California, Baja
California Sur, México. 28° 44' 9.9996"N, 111° 24' 0"W, 122 &
CNCR- 4165 Isla Tiburdn, Golfo de California, Sonora, México. 28°
47 30.0012"N, 112° 42' 29.9982"W, 23 62

CNCR- 4166 Isla Salsipuedes, Golfo de California, Baja California,
Meéxico. 28° 44' 30.0006"N, 111° 1' 0.0006"W, 19

CNCR- 4562 Isla San Esteban, Golfo de California, Baja California
Sur, México. 28° 44' 9.9996"N, 111° 24' 0"W, (2) & 1(2) ¢

CNCR- 4564 Golfo de California, Baja California, México. 28° 44'
30.0006"N, 111° 1' 0.0006"W, 59

CNCR- 4580 Isla las Animas, Golfo de California, Baja California,
México. 28° 42' 10.0002"N, 13 39

CNCR- 4604 Isla Angel de la Guarda (punta sur), Golfo de California,
Baja California, México. 29° 16' 59.9982"N, 113° 20' 59.9994"W, 63
109

CNCR- 4629 Isla Tiburén (punta norte), Golfo de California, Sonora,
México. 29° 15' 0"N, 112° 12' 0"W,19

CNCR- 29208 Bahia de Kino, Golfo de California, Sonora, México.
28° 45' 43.44"N, 111° 56' 28.30"W, 1J

CNCR- 29210 La Choya, Puerto Pefiasco 31° 20' 24.1974"N 113° 38'
9.6822"W, 473

CNCR- 27163 Shelly Beach, Ascension Island; 7°59°S 14°23"W, 1 NS
CNCR- 24871 Isla Cozumel, Quintana Roo, México. 20° 32'
39.0012"N 86° 48' 20.9988"W, (12) 28 (17) @
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CNCR- 27776 Cenote aerolito, Cozumel, Quintana Roo, México. 13

YUC-CC-255-11-000365 La Bocana, Sisal, Hunucmd, Yucatan,
Meéxico. 21°13'48"N, 89°52'56"W, 1322 (7)
YUC-CC-255-11-000371 Chelem, Progreso, Yucatan, México,
21°15'15"N, 89°43'38"W 13
YUC-CC-255-11-000378 Chelem, Progreso, Yucatan, México,

P. mundusnovus 21°14'34"N, 89°46'18"W,49
YUC-CC-255-11-000380 Chelem, Progreso, Yucatan, Meéxico,
21°14'58"N, 89°46'22"W, 19
YUC-CC-255-11-000382 Chelem, Progreso, Yucatan, Meéxico.
21°14'52"N, 89°46'26"W, 29
YUC-CC-255-11-000666 19
YUC-CC-255-11-000871 Near Lumcon Station, Luisiana, Estados
Unidos de America. 29°5'10.08"N, 90°13'20.96"W, 69 473

P. pugio YUC-CC-255-11-001745 Borde de la Plataforma, Dzilam de Bravo,

Yucatan, México. 23°8'57"N, 87°8'34.38"W, 14

Coleccién de Crustaceos de Yucatan

YUC-CC-255-11-000385 Xcalak, Othon P. Blanco, Quintana Roo,
México. 18°16'20.34"N, 87°50'3.97"W, 3¢

Pontonia mexicana

Desembocadura Arroyo Vivorata, Laguna Mar Chiquita, Provincia de

P. argentinus )
Cordoba, Argentina. 37° 44' 19.9422"S 57° 25' 46.2972"W 153 59

lICyM*

*Instituto de Investigaciones Marinas y Costeras, Universidad Mar del Plata, Argentina

Seleccion del grupo externo (outgroup)

Debido a que varios géneros dentro del Infraorden Caridea y la Familia
Palaemonidae presentan controversias sistematicas, el grupo externo estuvo constituido
por la especie Procaris ascensionis, propuesta como grupo hermano de los carideos
(Bracken et al., 2009) perteneciente a la familia Procarididae (Figura 9). S6lo para el grupo
3 se incluyd también como grupo externo a la especie troglobia Calathaemon holthuisi,
anteriormente perteneciente al género Palaemonetes. Asimismo, para los tres grupos se
incluyd un ancestro hipotético cuyos caracteres fueron definidos en su totalidad como

plesiomorficos con la finalidad de enraizar el cladograma final.
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La observacién de ejemplares pertenecientes al grupo externo, también se llevé a
cabo utilizando un microscopio estereoscopico OLYMPUS SZX12. La revision
morfologica y la busqueda de literatura respecto al grupo externo, se realiz6 bajo las
mismas especificaciones que para el grupo interno. Los caracteres analizados se presentan

en el apartado de resultados.
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Figura 9. Posicién filogenética de la Familia Palaemonidae con respecto al infraorden Caridea y grupo externo
utilizado en este estudio. Infraorden Caridea (azul), Familia Palaemonidae (rojo), Familia Procarididae (verde).
Superfamilias (barras blancas): STY = Stylodactyloidea, BRE = Bresilioidea, OPL = Oplophoroidea, NEM =
Nematocarcinoidea, PAS = Pasiphaeoidea, PSA = Psalidopodoidea PAL = Palaemonoidea, ALP = Alpheoidea,
CRA = Crangonoidea, PRC = Processoidea, PAN = Pandaloidea, CAM = Campylonotoidea, ATY = Atyoidea,
PRO = Procaridoidea. (Modificado de Bracken et al., 2009).

29



Caracteres morfologicos

Los caracteres morfoldgicos seleccionados fueron caracteres diagndsticos,
cualitativos y discretos, incluyendo algunos caracteres analizados por Pereira, (1997) y
Carvalho et al., (2017). EIl proceso de reconstruccién filogenética se realizd asumiendo
que cada caracter es independiente y no se relaciona con otro. Por tal motivo,
caracteristicas morfométricas (cuantitativas) con distribucion continua fueron
descartadas, o bien, fueron codificadas como cualitativas, por ejemplo, para el caracter
“numero de huevecillos”, se establecieron rangos en el nimero total de huevecillos
reportados u observados para cada especie y se asigno el estado de caracter “pocos” para
los individuos que tuvieran de 5 a 85 huevecillos y “muchos” para individuos con
huevecillos a partir de 160 y hasta 486, segun el valor maximo reportado u observado.
Asimismo, se emplearon caracteristicas con al menos 2 estados de caracter, siendo la

codificacion mas simple los estados binarios como “presente” y “ausente”.

La matriz de caracteres final fue construida utilizando el software MESQUITE
v3.6. e incluyd 133 caracteres morfoldgicos de organismos adultos y 4 caracteres
relacionados al tipo de desarrollo y morfologia larval. Los caracteres fueron agrupados

por region corporal, tal como se muestra en la Figura 10.

Figura 10. Regiones corporales analizadas. A) cefalotérax, B) caparazén, C)
rostro, D) anténula, E) escafocerito, F) aparato bucal, G) pereiépodos, H) pledn,
1) ple6podos, J) telson, K) urépodos.
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Posteriormente, los caracteres que resultaron de mayor importancia en la
conformacién de clados fueron fotografiados a través de microscopia electronica de
barrido en el Instituto de Biologia-UNAM. Para ello, cada pieza fue disectada y colocada
cuidadosamente en un porta muestra de aluminio previamente preparado con cinta de
cobre adhesiva. Para evitar el resquebrajamiento de las piezas, por su naturaleza quitinosa,
éstas no fueron sometidas a ningun tratamiento de deshidratacion, solo fueron secadas a
temperatura ambiente. Por Gltimo, las muestras fueron recubiertas de oro y observadas en
un microscopio electronico Hitachi Stereoscan modelo S-2469N SEM (Hitachi Ltd.,

Tokyo, Japan) para la toma de fotografia.

Por otra parte, se designo para cada especie la afinidad ecoldgica, resultando en 5
categorias: marino, estuarino, estuarino-dulceacuicola, dulceacuicola y troglobio, sin
embargo, esta caracteristica no fue incluida en el andlisis final para evitar agrupamientos

a priori de las especies debido al habitat.

Codificacién de caracteres

La codificacion de los estados de caracter se realizd en el software MESQUITE
v3.6., asignando un valor a cada caracteristica, de acuerdo con la clasificacion de
plesiomérfico (0) (estado ancestral), apomorfico (1) (estado derivado), o mas estados de
caracter derivados encontrados. Esta codificacién fue realizada principalmente con base
en la comparacion de estructuras homdlogas con el grupo externo o mediante el criterio
ontogenético, en el cual se asume que los estados de caracter mostrados en las primeras
etapas del desarrollo de los organismos son los ancestrales. Asimismo, el ordenamiento
en los valores codificados se realiz6 de acuerdo con las distintas categorias de caracter

mencionados por Morrone (2000):

Caracteres binarios. Cuando s6lo se presentaron dos estados de caracter, Por

ejemplo: presencia, ausencia.

Multiestado aditivo (Ordenado). (0,1,2,3...) La codificacion bajo este criterio
fue arbitraria, cuando se observaba un desarrollo gradual en los caracteres, de un estado
de complejidad menor a uno mayor o viceversa. Por ejemplo: segmentos del palpo

mandibular: uno, dos, tres.
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Multiestado no aditivo (Desordenado). Este tipo de caracter result6 el de mayor
frecuencia ya que se carece de datos que sustenten un orden jerarquico evolutivo para cada

caracter.

Los estados polimorficos, es decir, casos en que los individuos dentro de una
misma especie presentaron mas de un estado de caracter, se codificaron utilizando el
criterio de Morrone (2000) de acuerdo con Wiens, (1995) y Yeates, (1995) para estados

polimorficos:

1. Criterio polimorfico: Cuando se observaban distintos estados a la vez con
frecuencia de ocurrencia similar en ejemplares revisados o bien cuando en la literatura se

mencionaba un estado de caracter distinto al observado en nuestro material.

2. Criterio de ocurrencia del estado apomorfico: Si dentro del material
revisado perteneciente a una especie se encuentra al menos un individuo que posea un
estado apomorfico, ese seré el estado que se le asignara a dicha especie, no importando la
frecuencia de observacion de otros estados derivados.

3. Criterio de mayoria: A diferencia del criterio anterior, se codificara el
estado de caracter que tenga la mayor frecuencia de ocurrencia en los individuos de la

especie.

4. Criterio escalado: Se codifica la condicion polimorfica como un estado
intermedio (Por ejemplo: ‘0’ para el estado plesiomorfico, ‘1’ para el polimorfico y 2’

para el apomorfico).

Por ultimo, como se mencioné anteriormente, los caracteres continuos fueron
transformados a caracteres discretos mediante el establecimiento de rangos formados
arbitrariamente con base a los valores maximos y minimos encontrados para una

caracteristica dada.

Construccion de cladogramas

Para la construccion de cladogramas se seleccionaron tres matrices de caracteres
para realizar los andlisis, cuya diferencia fue el nimero de especies del grupo interno

incluidas: matriz 1, conformada sélo con especies de América; matriz 2, conformada s6lo
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con especies que cuentan con informacién molecular (gen 16SrRNA), ya sea generada en
este estudio o referenciada en el estudio de Carvalho, et al., (2017) y matriz 3, conformada
por representantes de varias regiones geograficas, sin importar la disponibilidad de datos
moleculares. Ademas del grupo interno, cada matriz estuvo constituida por un ancestro

hipotético + grupo externo.

A continuacion, cada matriz fue revisada en Winclada v.1.61. para eliminar
caracteres no informativos, quedando conformadas de la siguiente manera: matriz 1, 30
taxay 100 caracteres informativos, matriz 2, 47 taxa y 105 caracteres informativos, matriz
3, 56 taxa y 106 caracteres informativos. Para el anélisis final, todos los caracteres fueron
clasificados como no aditivos (no ordenados), debido a que se carece de literatura que

sustente una polaridad a priori.

Para generar una primera aproximacion a la filogenia del grupo, se llevo a cabo un
analisis de clusters bajo el método UPGMA mediante el software MESQUITE v3.6. El
calculo se realizd partir de la distancia no corregida para cada matriz, reteniendo un
maximo de 100 arboles durante el anélisis, para obtener un éarbol final (fenograma) con la

menor distancia entre los caracteres.

Posteriormente, se realiz6 un andlisis de Maxima Parsimonia para cada matriz de
caracteres en el software TNT v1.5. El andlisis se llevd a cabo mediante una busqueda
tradicional, indicando arboles de Wagner como inicio con 1000 replicaciones. Los arboles
de Wagner indican un evento o paso evolutivo de forma ordenada (Vinuesa, 2007 material
electrénico), es decir, dado tres estados de caracter 0, 1y 2 el cambio de 0 a 2 indicaria 2
pasos (De Luna et al., 2005). Se selecciond el algoritmo Tree bisection reconnection
(TBR), mientras que el numero de arboles guardados por replicacion fue fijado en 100. A
partir de los arboles almacenados se calcularon los valores de soporte de Bremer, fijando
en 100 pasos el nimero de retencidn de arboles suboptimos. El indice de Bremer mide la
diferencia de pasos entre el arbol mas corto en que un clado no se recupera y el arbol mas
corto. El valor minimo es de 1 y solo los clados que aparezcan en todos los arboles mas
cortos tendran un valor > 0. Despues, se calculd un arbol de consenso estricto y a partir
de este Gltimo arbol fueron calculados los valores de soporte de Bootstrap mediante el

resampling de la matriz de caracteres, con 1000 replicaciones.
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Cuantificacion de homoplasia

El grado de homoplasia del cladograma consenso y de cada caracter, fue
cuantificado mediante los indices de consistencia y retencion con el software TNT v1.5.
utilizando el comando “wstats.run”. Asimismo, la longitud del arbol y de cada caracter

fue calculado bajo el mismo comando.
De acuerdo con Morrone (2000) dichos indices consisten en:

indice de consistencia (ic): cuantifica la homoplasia relativa para cada caracter y
para la totalidad del cladograma. Se calcula dividiendo el nimero de pasos esperados
(dado el numero de estados del caracter) entre el nimero real de pasos (Kluge y Farris,
1969):

ic=m/s
donde m es la cantidad minima de cambios para el caracter (igual al nimero de

estados menos 1) y s es el numero real de pasos en el cladograma.

El indice de consistencia IC incluye la longitud del cladograma, definida como el
namero de pasos evolutivos necesarios para sustentar las relaciones genealdgicas de los

taxa, mediante la férmula:
IC=M/S

donde M es la sumatoria de las cantidades minimas de cambios para todos los

caracteres y S es la longitud del cladograma.

indice de retencién (ir): cuantifica la homoplasia observada en funcion de la
homoplasia posible (Farris, 1989; Siebert, 1992), para cada caracter y para la totalidad del

cladograma. Se calcula mediante la siguiente formula:

ir=(g-s)/(g-m)

donde g es la mayor cantidad posible de cambios que podria tener el caracter en el
cladograma, m es la cantidad minima de cambios (igual al nUmero de estados menos 1) y

s es el namero real de pasos.
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La formula del indice de retencion IR incluyendo la longitud del cladograma es la

siguiente:
IR=(G-S5)/(G-M)

donde G es sumatoria de las mayores cantidades posibles de cambios que podrian
tener los caracteres en el cladograma, M es la sumatoria de las cantidades minimas de

cambios para todos los caracteres y S es la longitud del cladograma.

Asi, entre mas cercano sea el IC e IR a 1, significa un ajuste mejor de los caracteres

en el cladograma (Morrone, 2000).

Longitud (I): Se refiere al nimero de pasos necesarios para sustentar una filogenia
dada (Camin y Sokal, 1965; Morrone, 2000). Entre menor nimero de homoplasias se
presenten, menor nimero de pasos habra y mas parsimonioso seré el cladograma, con un

mejor ajuste de caracteres.

La topologia obtenida en el cladograma final fue comparada con los &rboles
filogenéticos reconstruidos a partir de secuencias mitocondriales del gen 16SrRNA.

Mapeo estocastico de caracteres

El mapeo estocastico de los caracteres simula historias precisas de la evolucion de
un caracter tanto en los nodos del arbol como en cada punto a lo largo de las ramas, de
una manera consistente con las probabilidades de un modelo y los estados ancestrales
(Neilsen, 2002; Huelsenbeck et al., 2003). Con el objetivo de realizar una deteccion visual
de los caracteres que resultaron menos homoplasicos y que sustentan los clados obtenidos
en el analisis de especies de América, se trazé la historia evolutiva de cada uno utilizando
el programa Winclada v.1.61., para ello, se selecciond como criterio de optimizacion sélo

aquellos cambios que no resultaran ambiguos.
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Analisis molecular

La extraccion de ADN y la amplificacion del gen mitocondrial 16SrRNA por
medio de la Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR) se llevaron a cabo en el
Laboratorio de Ecologia Molecular del Departamento de Ecologia de la Facultad de

Ciencias Biologicas, Unidad “B” de la Universidad Autonoma de Nuevo Ledn.

Extraccion, Amplificacion y secuenciacion

La extraccién de ADN fue realizada a partir del muasculo abdominal y branquias
de ejemplares pertenecientes a alguna coleccion de referencia, sin embargo, para la
mayoria, no fue posible lograr una amplificacion exitosa por el estado de preservacion,
aun asi se describe el procedimiento realizado. Para extraer el ADN genomico se utilizo
el kit de extraccion Gentra Puregene Tissue (Qiagen group) siguiendo el protocolo del
fabricante: DNA Purification from Tissue. EI ADN genomico obtenido fue cuantificado
utilizando un espectrofotometro NanoDrop® 2000 - Thermo Scientific. La calidad de la
extraccion se determin6 mediante los valores de absorbancia 260/280. Posteriormente, se

realizaron diluciones de cada muestra a 20ng/p.

Para la amplificacion de la region mitocondrial 16SrRNA (520pb) se utilizaron los
primers 1471 5 CCTGTTTANCAAAAACAT-3 y 1472: 5
AGATAGAAACCAACCTGG-3" (Crandall y Fitzpatrick, 1996). La concentracion de

cada reactivo se muestra en la siguiente tabla:

Tabla 2. Concentracién de reactivos utilizadas en este estudio

Reactivo Concentracion
1x

Primers 2ng/u

Taq 1U/ul

ADN 2ng/u
Volimen final 25 ul
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La amplificacion se llevé a cabo en un termociclador T100 Thermal Cycler
(Biorad) bajo el programa de PCR mostrado a continuacion:

30 ciclos
F —————————————————————— 1
| | .
Desnaturalizacion ! ! EXt?"S'O"
- 1 1 Final
Inicial I Desnaturalizacién Extensién |
95°C : 95°C 72°C : 72°C
3:00min | 1:00 min 1:30 min | 10:00 min
1 1
I Alineacion I
I o I o
1 49°C I 4
1:00 min oo

Posterior a la amplificacion, 20ul de cada producto de PCR y 40 ul de cada primer
[10pm/pul] fueron enviados para purificar y secuenciar a la empresa MACROGEN USA
CorP. en Maryland, EUA, bajo las condiciones que el laboratorio solicita. Diez muestras
fueron secuenciadas en ambos sentidos para verificar la informacion brindada por los
primers, mientras que de las muestras restantes solo se secuencio el sentido reverse (1472),

debido a una mejor resolucion.

Analisis de secuencias

Las secuencias obtenidas en el laboratorio fueron editadas utilizando el software
Chromas Pro v.2.1.4 (Technelysium Pty, Ltd.). El alineamiento se llevé a cabo en el
software MAFFT v.7 (Katoh y Standley, 2014), incluyendo secuencias obtenidas de la
base de datos de GenBank tanto del grupo interno como del grupo externo (Anexo I1). Se
realizaron 3 alineamientos distintos: 1) 104 secuencias (90 del grupo interno y 14 del
grupo externo, 425pb); 2) 101 secuencias (90 del grupo interno y 11 del grupo externo,
424pb) y 3) 73 secuencias, (59 del grupo interno y 14 del grupo externo, 423pb).
Posteriormente, se calculé una matriz de distancia genética para cada alineamiento
utilizando el método de distancia p en el software MEGA Phylogenetic v.7 (Kumar et al.,
2008).
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Reconstruccion filogenética

Las relaciones filogenéticas fueron reconstruidas mediante un analisis de
Inferencia Bayesiana y Maxima Verosimilitud (ML), en los softwares Mr. Bayes v.3.2
(Ronquist et al.,, 2012) y RaxML v.8 (Stamatakis, 2014) (portal CIPRES),
respectivamente. El mejor modelo evolutivo para nuestros datos fue HKY+1+G, calculado
mediante un esquema de sustitucion de 3 con un total de 24 alternativas, con base en el
criterio de Akaike (AIC) implementado en el software jModelTest v.2.0.2 (Posada, 2008).

El andlisis Bayesiano se realizo utilizando el método de Monte Carlo basado en
cadenas de Markov (MCMC). Para ello, se evaluaron diez millones de generaciones en
dos corridas simultaneas e independientes con cuatro cadenas cada una. Los resultados de
busqueda se guardaron cada 1,000 generaciones. Los analisis se detuvieron una vez que
la desviacion estandar de la estacionariedad de las frecuencias divididas fue <0.01. Para
descartar y reducir el nUmero de arboles, se establecioé un burnin del 25%.

Para el analisis de ML, se utilizé la opcion de bootstrap rapido (Stamatakis, et al.,
2008), con el namero de pseudoreplicas definidas automaticamente por RAXML. El
modelo evolutivo utilizado fue GTR + G. EIl arbol filogenético consenso obtenido se

evalué utilizando el método de majority rule (>50%).

Reloj molecular y reconstruccion de areas ancestrales

Para el analisis de reloj molecular se utilizaron dos alineamientos, el primero sélo
con las especies de América, enraizado con la especie Procaris ascencionis (23
secuencias, 464 pb) y el segundo con el set de datos de especies a nivel mundial (73
secuencias, 423pb) con grupos externos de los géneros Procaris, Macrobrachium,
Leander, Brachycarpus y Creaseria. El andlisis se llevo a cabo en el software BEAST
v1.8.4, para el cual se generd un archivo inicial en el software BEAUTI v1.8.4 con las
especificaciones descritas a continuacion. Para ambos sets de datos el modelo de
sustitucion fue HKY +I+G obtenido a partir de JModelTest (Posada, 2008) mediante el
criterio Bayesiano (BIC). Debido a que el numero de modelos evolutivos en BEAUTI es
limitado, el esquema de sustituciéon fue fijado en 3 para un total de 24 alternativas.

Posteriormente, se selecciond un reloj relajado no correlacionado (uncorrected relaxed
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clock) con distribucion lognormal y se implement6 el Proceso de Yule (nacimiento puro)
como modelo de divergencia de linajes. Dicho modelo supone que, en cualquier momento,
cada linaje vivo puede especiar al mismo ritmo. Debido a que la tasa de especiacion es
constante a lo largo del tiempo, existe un tiempo de espera exponencial entre los eventos
de especiacion y no toma en cuenta la extincion. Como punto de inicio del analisis
Bayesiano se utilizd un arbol de distancia UPGMA. Se realizaron pruebas con tres tasas
de evolucion con distribucién uniforme, fijando un valor minimo, maximo y un valor
medio de sustitucion: 0.23%-1.1%-0.66% (Pedraza et al.,2012); 0.66%-0.9%-0.75%
(Schubart et al., 2000) y 0.66%-1%-0.83% (Carvalho et al.,2014). La informacion del
registro fosil no fue implementada directamente en el anlisis debido a la falta de
definicion de la monofilia de algunos grupos y consiguiente dificultad para ubicar el fosil
en la filogenia, sin embargo, esta informacion fue utilizada para corroborar los resultados
obtenidos a partir de las calibraciones secundarias. Se corrieron 10 millones de
generaciones mediante Cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC) y la frecuencia de
muestreo se establecid en 1,000 generaciones. Para corroborar la pertinencia de los
parametros, incluyendo un valor de tamafo efectivo de muestreo (Effective sample size,
ESS) mayor que 200 y establecer el valor adecuado de burnin se utiliz6 el programa Tracer
v1.7.0. Por ultimo, 1 millén de generaciones fueron descartadas (10% de los estados) y se
estimé la edad media de cada nodo con el 95% de las densidades posteriores mas altas
(Highest posterior density, HPD) con el software TreeAnnotator v 1.8.4. El arbol final de
maxima credibilidad con las edades medias estimadas de cada divergencia fue obtenido a
partir de 9000 arboles finales y posteriormente editado con el software Figtree v1.4.

Por otra parte, para la reconstruccion de areas ancestrales, se utilizé el software S-
DIVA ejecutado en el programa RASP. Para el analisis se utiliz6 como archivo de entrada
los 9000 érboles obtenidos a partir del andlisis de reloj molecular. Asimismo, se evalud si
la divergencia de cada nodo estuvo posiblemente mediada por un proceso de dispersion o
un proceso de vicarianza. Para ello, se determinaron las siguientes areas de distribucion:
Indo-Pacifico, Pacifico Suroeste, Pacifico Este, Atlantico Oeste, Atlantico Este y el mar
Mediterraneo. Finalmente, el nimero de areas ancestrales maximo para cada nodo fue

fijado en 2, mientras que el andlisis implic6 un muestreo cada 100 generaciones.
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RESULTADOS

Analisis cladistico-morfoldgico
Caracteres morfologicos

A continuacion, se presentan los caracteres que fueron excluidos del andlisis final,
ya que resultaron no informativos debido a que se presentan como simplesiomorfias para

todas las especies analizadas, incluyendo el grupo externo.

» Forma del caparazén: mas o menos cilindrica

= Superficie del caparazon: suave. De acuerdo con Pereira (1997), este caracter es
considerado como estado primitivo para la familia Palaemonidae y otros
miembros del infraorden Caridea. Para la determinacion del estado “suave” se
compar6 con la superficie del caparazon presente en las especies Macrobrachium
brasiliense, M. iheringi y M. nattereri, considerados como “espinosos”.

= Segmentos fusionados en el flagelo superior de la Antena I: de 4 a 9 segmentos.
Este caracter fue variable entre las especies, poblaciones y entre ejemplares de
distintas tallas. Asimismo, los segmentos presentaron distinta longitud, resultando
no uniformes, por lo tanto, no se observé un patrén que pudiera ser utilizado para
una codificacion mas especifica.

» Forma de la hoja inferior del escafognatito: redondeada, casi de la misma
forma que la hoja superior

» Forma del palpo inferior de la maxila 1: cilindrica

= Mastigobranquia sobre el maxilipedo 1: ausente

= Coxa del primer pereidpodo: no expandiéndose sobre el esternon

= Superficie de la quela del segundo par de pereiopodos: lisa y suave, si acaso
con algunas setas

= Pereiépodos 3-5: de tamafio similar

= Setas distales del pereiopodo 5: presentes

= Artrobranquia sobre los pereiopodos 4-5: presente

= Ndumero de espinas dorsales del telson: 2 pares
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Par anterior de espinas dorsales del telson: ubicado aproximadamente a la
mitad desde el borde anterior de telson. Este caracter fue variable entre las
especies e incluso entre las poblaciones, sin embargo, no se observé un patron que

pudiera ser utilizado para una codificacion mas especifica.

Por otra parte, los caracteres que resultaron sinapomorficos para las especies

del género Palaemon sensu lato incluidas en el analisis, se presentan a continuacion.

Si bien estos caracteres fueron excluidos también del analisis final, por su poca utilidad

filogenética, son importantes en la delimitacion morfologica del género o bien en la

determinacion de caracteres homoplésicos.

Forma de las facetas oculares: cuadrangular

Sutura branquioestegal: presente. Pereira (1997) diferencia entre sutura y surco
branquioestegal, siendo este ultimo definido como una depresion en el caparazén
que llega un poco mas alla de la espina antenal y que representa el origen del
branquioesteguito y el punto de unién de los musculos masticadores, sin embargo,
denota que ambos términos han sido confundidos en la literatura y usados
indistintamente. En este estudio, se analiz6 la sutura branquioestegal definida
como la linea continua que va desde el surco branquioestegal hacia el borde
anterolateral del caparazoén.

Espina branquioestegal: presente. Este caracter es considerado como un caracter
derivado y una autopomorfia en el género Palaemon (Pereira, 1997). El origen de
este caracter ha sido sujeto a debate. A pesar de que se presenta en todo el género
Palaemon, no asi en toda la familia Palaemonidae. El género Macrobrachium, por
ejemplo, no posee dicha espina, en su lugar presenta una espina hepaética, situada
en la region media posterior del caparazon. Ambas espinas han sido consideradas
con el mismo origen y posterior migracion durante el desarrollo ontogenético
(Murphy y Austin, 2003).

Espina Antenal: presente. El grupo externo no presento este caracter. Al respecto,
Pereira (1997) sugiere que ésta es una pérdida secundaria, sin embargo, en este

estudio se considerd como primitivo sélo para el ancestro hipotético.
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Espinas interiores de la lacinia de la maxila I: de 1-5 espinas retorcidas, no bien
alineadas

Endito de la maxila I1: dividido en 2 enditos

Borde mesial del endito de la maxila I1: con setas

Mastigobranquia sobre el maxilipedo 2: ausente

Numero de segmentos del maxilipedo 3: seis

Espina lateral del primer esternito toracico: presente de forma triangular. En
la especie Palaemon antrorum, la espina lateral fue observada méas marcada que
en las demas especies, lo cual sugiere que es una apomorfia (Pereira, 1997).
Forma del propodio del segundo par de pereiépodos: cilindrico, ligeramente
comprimido. Solo la especie P. antrorum presenta el propodio del segundo par de
pereidpodos tan largo como ancho, de forma esférica.

Forma del dactilo de los pereiépodos 3-5: simple

Pleurobranquia sobre los pereiépodos 4-5: presente

Epipodo sobre los pereiépodos 4-5: presente

Exopodo sobre los pereidpodos 4-5: presente

Apéndice interno: sobre los endépodos de los ple6podos 2-5

Setas plumosas del telson: 2-20

Estatocistos: abiertos

La presencia del apéndice interno en el pledpodo | fue excluido también del analisis

por considerarse una apomorfia para la especie P. concinnus.

A continuacion, se describen los caracteres utilizados en el andlisis morfoldgico

del género Palaemon. La lista esta ordenada por region corporal y para cada caracter se

muestra el nimero correspondiente en la matriz de caracteres (Anexo Il1) seguido de una

breve descripcion para cada estado de caracter. Asimismo, se incluyen los indices de

consistencia (ic), retencion (ir) y la longitud (1) de cada caracter con base en el analisis de

la matriz no polarizada conformada por las especies distribuidas en América.
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A. CEFALOTORAX

1. Pedunculo ocular y cornea: (0) reducidos, con trazas de pigmento y un proceso
conico sobre el margen interior del pedunculo ocular; (1) pedinculo ocular alargado,
cornea ancha y bien pigmentada; (2) pedunculo ocular alargado, cornea sin
pigmento. (I= 3; ic= 67; ir= 50)
Generalmente, los componentes del ojo dentro de los carideos dependen del tipo de
habitat en que se encuentren. Asi, aquellos camarones presentes en ambientes
cavernicolas presentaran adaptaciones como falta de pigmento, reduccién de la
longitud del peddnculo ocular y cornea o bien s6lo una protuberancia, considerada
como un estado remanente de este caracter (Chace, 1942; 1954). Para el género
Palaemon esta caracteristica resulta en una sinapomorfia, exceptuando las especies

troglobias P. antrorum y P. cummingi.

2. Espina frontal del primer esternito: (0) presente; (1) ausente. (1= 2; ic= 50; ir= 67)
Se refiere a la presencia o ausencia de una espina o protuberancia situada en la parte
ventral del camardn, entre el primer par de pereiépodos. En este estudio, sélo se evaluo
la presencia o ausencia, mas no la forma de la espina, debido a que no se contd con
todos los ejemplares en fisico para una mejor evaluacion, la falta de descripciones de
este caracter en la literatura y a que no se encontrd diferencia marcada entre las
especies observadas que presentaran la espina. La espina frontal del primer esternito
puede ser variable de acuerdo con Pereira, (1997), quien diferencia entre la espina que
presenta P. adspersus y Troglocubanus calcis, mientras que P. schmitti es codificado
como ausente. La especie P. yuna fue codificada como ausente, a pesar de no contar
con la observacion directa del ejemplar, debido a que anteriormente era confundida
con poblaciones de P. carteri (Carvalho et al., 2017) y a que Carvalho et al., 2014 en
la diagnosis no menciona la presencia de una espina en el primer esternito como

caracter diferencial, pero si analiza el quinto esternito toracico.

3. Crestas laterales del primer esternito toracico: (0) forma céncava, ahuecada, con
solo la coxa de apoyo; (1) presente, de forma triangular; (2) fusionadas. (I= 3; ic=67;
ir=50)
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Cada cresta surge a partir de la coxa del primer par de pereidpodos extendiéndose
hacia el centro del esternon de forma transversal. Las crestas delimitan el primer
segmento toracico ventral. Pereira, (1997) reconoce seis estados de caracter, de los
cuales el estado 1 se presenta con mayor frecuencia en el género Palaemon sensu lato.
Las formas restantes, no incluidas en este estudio son: crestas ausentes, de forma

rectangular prominente y en forma de espina.

Forma del surco del quinto esternito: (0) no visible, oculto por las coxas del quinto
par de pereiopodos; (1) pliegue medio formando un surco superficial; (2) esternito
mas ancho que en el estado 1, surco ausente. (I= 2; ic= 100; ir= 100)

El esternito toracico del quinto par de pereiépodos forma un surco longitudinal en la
parte media posterior del esterndn. Pereira (1997), menciona que dicho surco se forma

por el plegamiento de los bordes laterales.

Espina del quinto esternito: (0) ausente; (1) presente, aguda; (2) reducida a una
pequefia protuberancia. (1= 5; ic= 40; ir=73)

Esta espina cuando esté presente es muy notoria. Se encuentra en la porcion media del
quinto esternito toracico, a la altura de las coxas del quinto par de pereiépodos.

Crestas laterales del segundo esternito: (0) no visible, oculto por las coxas del
segundo par de pereidpodos; (1) con forma triangular, no fusionadas; (2) forma
triangular no muy pronunciada y ligeramente fusionadas. (I= 2; ic= 100; ir= 100)

Cada cresta surge a partir de la coxa del segundo par de pereidpodos, extendiéndose
hacia el centro del esternén de forma transversal. Las crestas delimitan el segundo

segmento toracico ventral.

Forma del cuarto esternito: (0) forma concava, ahuecada, con solo la coxa de
apoyo; (1) con pequefias crestas laterales y una protuberancia en el centro; (2) crestas
laterales pequenias, centro liso. (I=4; ic= 50; ir= 80)

Se refiere a todas las ornamentaciones que puede presentar el area correspondiente al

cuarto segmento toracico, ubicado entre las coxas del cuarto par de pereiopodos. Entre
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las especies del género Palaemon analizadas, la principal diferencia es el centro del
esternito, el cual podria ser liso o presentando una protuberancia.

Forma de la lamela de la branquia: (0) margen superior plano; (1) con forma de
dedo; (2) cilindrico,
relativamente més ancho
que el estado 1. (I= 7; ic=
29; ir=44)

. CAPARAZON

Numero de dientes en el
caparazon: (0) dientes
ausentes; (1) uno; (2) dos;
(3) tres. (I= 6; ic= 50; ir=
63) (multiestado aditivo).
Se refiere a los dientes
situados detras de la drbita
ocular, en el area
branquioestegal  (Figura
11). Generalmente, los
dientes en el caparazén se
reportan en conjunto con
los demas dientes rostrales
dorsales (Jordan et al.,
2019). Pereira (1997),
codifica esta caracteristica
utilizando rangos (1-3, 4-5)

en el nimero de dientes

situados sobre 1/3 anterior

FiQGa 11. Rostros de especies del género Palaemon. A) P.
vulgaris, B) P. kadiakensis, C) P. paludosus, D) P. pandaliformis,

estudio, se utilizd6 como E) P. antrorum. Escala: 1mm.

del caparazon. En este
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10.

11.

12.

referencia el margen de la 6rbita ocular y se tomo en cuenta cada diente como caracter
independiente. Palaemon antrorum presenté como apomorfia individuos con hasta 5
dientes en el caparazon (Figura 11E). Gonzalez-Ortegon y Cuesta (2006) mencionan
que P. macrodactylus raramente presenta de 2 o 4 dientes, por lo tanto, fue codificado

bajo el criterio de mayoria con 3 dientes.

Numero de dientes en el caparazon (Pereira, 1997): (0) dientes ausentes; (1) 1-3
dientes situados sobre el tercio del caparazon; (2) 4-5 dientes sobre el tercio del

caparazon. (1= 2; ic= 100; ir= 100) (Figura 11) (multiestado aditivo).

Posicion del primer diente rostral: (0) diente ausente; (1) no distante de los otros;
(2) distante de otros por una distancia mayor que la que existe entre los otros dientes.
(I=3; ic=67; ir=91) (Figura 11) (multiestado aditivo).

Diente localizado inmediatamente delante del margen de la 6rbita ocular. Se codifico
de acuerdo con Pereira (1997), excepto Palaemon pandaliformis, cuyo diente se
consider0 en este estudio como no distante de los demas (Figura 11D), al contrario de
P. paivai y P. octaviae, considerados como ligeramente distante, en comparacion con
el segundo diente en adelante.

Posicion de la espina branquioestegal respecto al surco branquioestegal: (0) surco
ausente; (1) espina notoriamente debajo del surco; (2) espina préxima al surco, puede
estar ligeramente debajo. (I=3; ic= 67; ir=89) (Figura 12)

Se reconocen dos posiciones de la espina branquioestegal, la primera, facilmente
reconocible ya que la espina se encuentra debajo y origindndose a una distancia
considerable del surco branquioestegal (Figura 12A, C, D). El estado 2, la espina
pareciera originarse a partir del surco branquioestegal o en algunos casos se encuentra
ligeramente debajo de este (Figura 12B), pero sin ser tan notable la separacién como
en el estado de caracter 1. La presencia de espina branquioestegal no es exclusiva del
género Palaemon, por lo cual podria considerarse una simplesiomorfia a nivel de

Familia.
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Figura 12. Espina y surco branquioestegal. A) P.
kadiakensis, B) P. paludosus, C) P. pandaliformis,
D) P. antrorum. Escala: Ay C: 1mm; B y D:
500um.

13. Posicion de la espina
branquioestegal respecto al margen
anterior del caparazon: (0) espina ausente;
(1) espina no sobrepasando con mas de la
mitad de su longitud al margen del
caparazon; (2) espina  notoriamente
sobrepasando con mas de la mitad de su
longitud el margen del caparazon. (1= 4; ic=
50; ir="71) (Figura 12) (Multiestado aditivo).
Generalmente, la posicion de la espina
branquioestegal respecto al margen anterior
del caparazon, esta relacionado al origen de
la espina. Para aquellas especies cuya espina
se origine debajo del surco, no sobrepasara
con mas de la mitad de su longitud al margen
del caparazon, ya que la espina se origina a
cierta distancia antes de alcanzar el margen
(Figura 12A, C, D). Por el contrario, cuando
la espina se origina cerca del surco,
generalmente sobrepasa notablemente el

margen del caparazon (Figura 12B).

C. ROSTRO

14, Dientes rostrales dorsales (1-15):
(0) ausente; (1) presente. (I= 1; ic= 100; ir=
100)

Cada diente rostral dorsal fue considerado
como caracter independiente, presentandose
15 estados de caracter sinapomdrficos, de

acuerdo con el mayor nimero de dientes
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presentes en mas de una especie. Se considerd el nimero maximo de dientes observado

0 reportado.

29. Dientes rostrales dorsales min: (0) ausente; (1) cinco; (2) seis; (3) siete; (4) ocho;
(5) nueve; (6) once. (I= 12; ic=50; ir=54) (Figura 11) (Multiestado aditivo).

30. Dientes rostrales dorsales max: (0) ausente; (1) seis; (2) siete; (3) ocho; (4) nueve;
(5) diez; (6) once; (7) doce; (8) trece; (9) quince. (I= 17; ic= 53; ir= 27) (Figura 11)
(Multiestado aditivo).

31. Dientes rostrales ventrales (1-12): (0) ausente; (1) presente. (I= 1; ic= 100; ir= 100)
Cada diente rostral ventral fue considerado como caracter independiente,
presentandose 16 estados de caracter sinapomorficos, de acuerdo con el mayor nimero
de dientes presentes en mas de una especie. Se considerd el nimero méximo de dientes

observado o reportado. Solo P. hancoki presentd hasta 16 dientes.

43. Dientes rostrales ventrales min: (0) ausente; (1) uno; (2) dos; (3) tres; (4) cuatro;
(5) cinco; (6) siete; (7) once. (I= 14; ic=50; ir= 22) (Figura 11) (Multiestado aditivo).

44. Dientes rostrales ventrales max: (0) ausente; (1) dos; (2) tres; (3) cuatro; (4) cinco;
(5) seis; (6) siete; (7) nueve; (8) diez; (9) doce; (10) dieciséis (A). (I= 18; ic= 50; ir= 36)
(Figura 11) (Multiestado aditivo).

45. Dientes rostrales ventrales (Pereira, 1997): (0) dientes ausentes; (1) 1-4 dientes; (2)
> 5. (I=2; ic= 100; ir= 100) (Figura 11) (Multiestado aditivo).

46. Distribucion de los dientes dorsales del rostro: (0) dientes ausentes; (1) uniforme;
(2) no uniforme. (I= 4; ic=50; ir=71)
La distribucién uniforme sugiere una distancia similar en la separacion de cada diente

(Figura 11ABCE), mientras que la distribucion no uniforme denota uno o maés
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47.

48.

49.

50.

espacios entre los dientes con mayor distancia que los demas, cualquiera que este sea
(Figura 11D).

Distribucion de los dientes rostrales en el borde distal dorsal: (0) dientes ausentes;
(1) uniforme; (2) espacio desnudo desde 1/3 a menos de la mitad de la longitud del
rostro; (3) espacio desnudo de mas de la mitad de la longitud del rostro. (1= 4; ic= 75;
ir=83)

A diferencia del caracter anterior, Pereira (1997), hace una distincion de la longitud
de separacion de los dientes de los rostros considerados como no uniformes
especificamente en el extremo distal, cercano al &pice. Considera ademas que la
distribucion uniforme presente en la mayoria de las especies de los géneros Palaemon

y Macrobrachium probablemente sea una plesiomorfia.

Forma del borde inferior del rostro en el tercio basal: (0) uniforme, casi recto; (1)
proyectado progresivamente hasta alcanzar el primer diente. (I= 4; ic= 25; ir= 50)
Este caracter se refiere a la direccion que toma el margen ventral en su parte basal
antes de llegar al primer diente. El estado de caracter 1 se refiere al &ngulo que se
presenta en el margen ventral del rostro hasta antes del primer diente (Figura 11D).

Apice del rostro: (0) Desnudo; (1) No bifido; (2) Bifido. (1= 7; ic= 29; ir= 58)

El 4pice del rostro corresponde a la distancia desde la base del Gltimo diente dorsal
hasta la punta del rostro. Los estados de caracter codificados fueron: Desnudo,
ejemplares adultos con una distancia >0.8cm desde la base del ultimo diente rostral
dorsal a la punta del rostro, no bifido, en ejemplares adultos con distancia > a 0.4cm
y <0.8cm desde la base del ultimo diente rostral dorsal a la punta del rostro y bifido,
ejemplares adultos con una distancia de <0.4cm de longitud desde la base del ultimo
diente rostral dorsal a la punta del rostro.

Espina subapical del rostro: (0) espina ausente; (1) una; (2) dos. (I= 2; ic= 100; ir=
100) (Multiestado aditivo).
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51.

52.

54.

Espina (s) situadas en la parte apical del rostro, generalmente corresponde al ultimo
diente dorsal rostral.

Longitud del rostro: (0) muy corto, pequefia prominencia del caparazon; (1)
notoriamente menor que la base del tercer segmento antenular y parte distal del
escafocerito; (2) alcanzando distalmente entre la base del tercer segmento del
pedunculo antenular y el extremo distal del escafocerito; (3) notoriamente méas largo
que el escafocerito, sobrepasando la parte distal del tercer segmento antenular. (1= 5;
ic= 60; ir= 67)

Para determinar la longitud del rostro se utilizaron como puntos de referencia el tercer

segmento del pedunculo antenular y el escafocerito.

Forma del rostro: (0) Deprimido y muy corto; (1) comprimido y recto; (2) parte distal
proyectada hacia arriba. (I= 3; ic= 67; ir= 75)

Debido a la variabilidad de formas del rostro reportadas por distintos autores, entre
ellos Gonzalez-Ortegdn y Cuesta, (2006) y De Grave, (1999a,1999b), la clasificacion
de formas del rostro fue simplificada a aquellas formas donde el rostro se presenta
como una pequefia protuberancia (estado 0), rostros mas o0 menos rectos y dientes
separados a distancia similar (estado 1) y rostros con la parte distal visiblemente

levantada (estado 2).

. ANTENA Y ANTENULA
53.

Proporcién del nimero de segmentos libres y nimero de segmentos fusionados
en el flagelo superior de la Antena I: (0) flagelo no fusionado; (1) 0.20-0.50; (2)
0.80-1.90; (3) 2.5-3.3; (4) 4.5-7.1. (1= 6; ic= 67; ir= 88) (Multiestado aditivo).

Longitud de la parte fusionada respecto a la parte libre del flagelo antenular: (0)
flagelos no fusionados; (1) parte fusionada notoriamente menor que la parte libre; (2)
parte fusionada ligeramente menor o igual que la parte libre; (3) parte fusionada
notoriamente mayor que la parte libre. (I= 3; ic= 67; ir= 88) (Multiestado aditivo)
(Figura 13).
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55.

56.

57.

Longitud de la proyeccion anterolateral, respecto a la parte media del segundo
segmento antenular: (0) Proyeccion ausente; (1) Proyeccion notoriamente
sobrepasando la mitad del segundo segmento antenular, casi llegando a la base del
tercer segmento; (2) Proyeccion de longitud similar o ligeramente menor a la mitad
del segundo segmento antenular, pero sin llegar a la base del segundo segmento
antenular; (3) Proyeccion notoriamente menor a la mitad del segundo segmento
antenular, llegando solo a la base del segundo segmento antenular. (1= 4; ic= 50; ir=
60) (Figura 13).

Longitud de la espina anterolateral respecto al segundo segmento antenular: (0)
Espina anterolateral ausente; (1) Espina anterolateral notoriamente sobrepasando la
mitad del segundo segmento antenular, casi llegando a la base del tercer segmento;
(2) Espina anterolateral llegando a la mitad o ligeramente menor a la mitad del
segundo segmento antenular, pero sin llegar a la base del segundo segmento
antenular, 2; (3) Espina anterolateral ligeramente menor de la mitad del segundo
segmento antenular, proyectdndose un poco mas alla de la base del segundo
segmento, pero sin llegar a la mitad del segmento; (4) Espina anterolateral
notoriamente menor de la mitad del segundo segmento antenular, llegando solo a la

base del segundo segmento antenular. (I= 10; ic= 40; ir= 50) (Figura 13).

Longitud de la espina anterolateral respecto a la proyeccion anterolateral: (0)
espina anterolateral ausente; (1) espina anterolateral notoriamente mayor que la
parte distal de la proyeccién; (2) espina anterolateral de longitud similar o
ligeramente mayor o menor a la parte distal de la proyeccion; (3) espina anterolateral
notoriamente menor que la parte distal de la proyeccion. (I=13; ic=23; ir= 38) (Figura
13).
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Figura 13. Anténulas. A) P. northropi, B) P. pugio, C) P. floridanus, D) P. suttkusi, E)
P. pandaliformis. Escala: Ay D: 2mm; B, Cy E: 1Imm.
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58.

59.

60.

61.

62.

ESCAFOCERITO

Forma del escafocerito: (0) ovalada, relacion de longitud / ancho alrededor de 2.5:
1-3:1; (1) mas delgado que el estado 0, borde exterior subparalelo al borde interior,
relacion > 3.5: 1. (I= 4; ic= 25; ir= 25)

APARATO BUCAL

Branquias del tercer maxilipedo: (0) sin branquias; (1) con artrobranquia y
pleurobranquia bien desarrolladas; (2) con artrobranquia desarrollada vy
pleurobranquia reducida a una protuberancia; (3) con artrobranquia desarrollada y

pleurobranquia reducida a unas pocas laminas desorganizadas. (I=5; ic= 40; ir= 50)

Epipodito del tercer maxilipedo: (0) notablemente grande con una proyeccion que
corre paralela a la superficie del cuerpo; (1) de forma ovalada, lados no
pronunciados; (2) de forma ovalada con el lado interior pronunciado; (3) forma
cuadrada, con bordes bien definidos; (4) de forma redonda; (5) de forma alargada.
(I=7;ic=71; ir=78)

Epipodito del primer maxilipedo: (0) fusionado, de forma cuadrada con un borde
inferior muy prominente; (1) redondo, no bilobulado; (2) redondos y bilobulado
uniforme; (3) redondo y bilobulado, I6bulo inferior mas pequefio que el superior; (4)
con un I6bulo triangular; (5) con un I6bulo ovalado; (6) con los lébulos simples y
ovalados, pero la parte superior mas delgada y aguda distalmente. (I= 6; ic= 83; ir=
92)

Lébulos del epipodito del primer maxilipedo: (0) l6bulos fusionados de forma
cuadrada con un borde inferior muy prominente; (1) Idbulos fusionados o
parcialmente fusionados, l6bulo anterior no prolongado hacia el frente; (2) I16bulos
fusionados, l6bulo anterior prolongado hacia el frente; (3) l6bulos parcialmente

fusionados, l6bulo anterior no prolongado hacia el frente. (I= 2; ic= 100; ir= 100)
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63.

64.

65.

66.

67.

68.

Endito del primer maxillipedo: (0) endito superior mas grande que el inferior, se
reduce a una banda pequefia; (1) endito superior del mismo tamafio que el inferior,
bordes internos en el mismo nivel; (2) endito superior mas grande que el inferior. El
superior con el borde interno proyectado en un angulo de alrededor de 30°; (3) ambos
enditos de forma muy diferente, el superior mas bien alargado y proyectado casi a un
angulo de 40°; (4) endito superior mas grande que el inferior, con una muesca basal
prominente; (5) endito superior muy grande y lameliforme, casi oculto al endito
inferior que es mas discreto; (6) endito superior mas grande que el inferior, borde
interno continuo; (7) endito superior mas grande, tipicamente con un borde interno

convexo. (I=7; ic= 57; ir= 67)

Forma de la lacinia mobilis de la maxilla I: (0) delgada, forma rectangular; (1) con

el borde inferior expandido en forma ovalada. (I= 3; ic= 33; ir= 33)

Parte frontal de la lacinia interior de la maxilla I: (0) ausente; (1) curveada; (2)

alargada; (3) ancha; (4) sinuosa. (1= 5; ic= 60; ir=71)

NUmero de espinas en la parte superior de la lacinia de la maxilla I: (0) sin espinas,
lisa; (1) de 1-5 espinas. (1= 2; ic=50; ir=0)

Forma de la lacinia superior de la maxilla I: (0) con terminacion conica
atenuéndose en una punta aguda; (1) como forma de dedo, doblado; (2) como el
estado 1, pero reducido por aproximadamente la mitad del tamafio; (3) amplio y
conspicuamente unido a la lacinia interior; (4) mas alargado que el estado 1; (5)

delgada y agudamente inclinada hacia la lacinia inferior. (I= 3; ic= 100; ir= 100)

Proceso molar: (0) con crestas en el area dorsal; (1) area dorsal con dientes grandes
y pocas filas de espinas entre ellos; (2) area cubierta por espinas mayores que en el
estado 1, dientes no prominentes; (3) area dorsal mayormente cubierta por espinas,

dientes grandes y prominentes. (I= 3; ic= 100; ir= 100)
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Figura 14. Dientes del Proceso incisivo mandibula izquierda-derecha. A) Forma IV 4-3, B) Forma V 4-4,
C) Forma Il 3-2, D) Forma Ill 3-3, E) 4-2, F) 5-5.

69.

70.

71.

72.

73.

74.

75.

Forma del proceso incisivo: (0) laminar, ancha y fusionada al molar; (1) corto y
fuerte, alrededor de 1.5 o0 menos veces mas largo que ancho; (2) reducido a una

pequefia prominencia. (I= 4; ic= 50; ir= 82)

Dientes en el proceso incisivo izquierdo (minimo): (0) uno; (1) tres; (2) cuatro. (I=
6; ic= 33; ir= 64) (Multiestado aditivo).

Dientes en el proceso incisivo izquierdo (méaximo): (0) uno; (1) tres; (2) cuatro. (1=
2; ic= 100; ir=100) (Multiestado aditivo).

Dientes en el proceso incisivo derecho (minimo): (0) uno; (1) dos; (2) tres; (3)
cuatro. (1= 5; ic= 40; ir= 25) (Multiestado aditivo).

Dientes en el proceso incisivo derecho (méaximo): (0) uno; (1) dos; (2) tres; (3)
cuatro; (4) seis. (I=5; ic= 40; ir= 40) (Multiestado aditivo).

Forma I- 1/1 Proceso incisivo y molar fusionados: (0) presente; (1) ausente. (I= 1;
ic=100; ir= 100)

Forma I1- 3/2 dientes en el proceso incisivo (izquierdo/derecho): (0) ausente; (1)
presente. (1= 4; ic= 25; ir=0) (Figura 14C).
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76. Forma I11- 3/3 dientes en el proceso incisivo (izquierdo/derecho): (0) ausente; (1)
presente. (1= 5; ic= 20; ir= 64) (Figura 14D).

77. Forma 1V- 4/3 dientes en el proceso incisivo (izquierdo/derecho): (0) ausente; (1)
presente. (1= 1; ic= 100; ir= 100) (Figura 14A).

78. Forma V- 4/4 dientes en el proceso incisivo (izquierdo/derecho): (0) ausente; (1)
presente. (I= 3; ic= 33; ir= 50) (Figura 14V).

79. Palpo mandibular: (0) presente; (1) ausente. (I= 3; ic= 33; ir=78) (Figura 15).

80. Segmentos en el palpo mandibular: (0) tres; (1) dos; (2) palpo ausente. (I= 4; ic=
50; ir=75) (Figura 15) (Multiestado aditivo).

Figura 15. Mandibulas. A-B) P. paludosus, C-D) P. northropi, E-F) P. pandaliformis. Escala: 500um.

G. PEREIOPODOS
81. Forma del primer y segundo par de pereiépodos: (0) extendiéndose mas alla del

escafocerito, similares, no terminando en garra simple; (1) extendiéndose mas alla
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82.

83.

84.

85.

86.

87.

del escafocerito, similares en longitud; (2) extendiéndose mas alla del escafocerito, el
segundo par més largo y robusto. (I= 2; ic= 100; ir= 100)

Forma de las quelas del segundo par de pereidpodos: (0) similar a los otros
pereidépodos; (1) quela recta; (2) quela doblada, la garra forma una estructura en
forma de cuchara. (I= 2; ic= 100; ir=100)

Formula de los dientes en los bordes de la quela del segundo par de pereiopodos:
(0) borde suave, borde cortante no obvio; (1) borde suave, borde entero; (2) formula
1/1 o 1/0, borde fijo (cortante)/borde movil; (3) borde cortante pectinado. (1= 4; ic=
75; ir=90)

Dientes en dedo fijo (borde cortante) de la quela: (0) ausente; (1) uno; (2) dos. (1=
6; ic= 33; ir=43) (Figura 16) (Multiestado aditivo).

Dientes en dedo movil de la quela: (0) ausente; (1) uno; (2) dos. (1= 8; ic= 25; ir=
40) (Figura 16) (Multiestado aditivo).

PLEON
Proporcion del 4to. y 5to. somita abdominal: (0) mayor que 1.5; (1) menor que 1.1.
(I=3; ic=33; ir=0)

Borde posterior de la pleura del 5to. somita abdominal: (0) puntiaguda o
redondeada; (1) lobulada. (I=1; ic= 100; ir= 100)

PLEOPODOS

88. Apéndice interno pledpodo 11-V: (0) ausente; (1) presente. (I= 1; ic= 100; ir= 100)

(Figura 17).
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Figura 16. Quela del segundo pereiopodo. A) P. pugio, B) P. mundusnovus, C) P. antrorum.

89. Apéndice masculina: (0) ausente; (1) con solo una fila de espinas laterales desde la
base hasta la parte apical; (2) con espinas laterales reduciéndose en nimero en la
mitad basal, generalmente sin espinas; (3) con una sola fila de espinas laterales y con
varias espinulas distales pequefias; (4) espinas lisas y relativamente largas, solo en
1/3 de la parte distal ligeramente curvadas; (5) parte apical con una espina grande y
fuerte y mas de 2 espinas pequefias; (6) todas las espinas del mismo tamafio,
terminando con 4 espinas en la parte apical; (7) con pocas espinas laterales en 1/3

de la parte distal, punta con 4 o 5 espinas fuertes; (8) extremo distal del gonopodo
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90.

91.

92.

93.

94.

notablemente mas pequefio y agudo que en el estado 6; (9) parte apical con 3 0 4
espinas fuertes, una de ellas notablemente mas larga y curvada que las demas. (1= 6;
ic=83; ir=91)

TELSON

Punta del telson: (0) terminando abruptamente en punta; (1) progresivamente méas
delgada hasta convertirse en una punta cénica; (2) extremo distal mas ancho que el
borde anterior. (I= 1; ic= 100; ir= 100)

Espinas interiores del telson: (0) méas grandes que el extremo distal del telson y
aproximadamente 2 veces mas grandes que las espinas externas; (1)
aproximadamente del mismo tamafio que la parte distal final del telson. (I= 2; ic= 50;
iIr=67)

Insercion de las espinas dorsales del telson (par anterior/par posterior): (0)
espinas ausentes; (1) arriba de la parte media del telson / % de la longitud del telson;
(2) mitad del telson / debajo de % de la longitud del telson; (3) debajo de la mitad /
parte final del telson. (I= 6; ic= 33; ir= 33) (Figura 17).

Segundo par de espinas dorsales posteriores del telson: (0) situado > 1/6
(generalmente 1/3) de la longitud del telson desde el borde distal; (1) ubicado
alrededor de 1/6 de la longitud del telson desde el borde distal; (2) distinto. (1= 4; ic=
50; ir= 33)

Pereira (1997) codifica este caracter como estado F para la especie Palaemon
mercedae, sin embargo, no ofrece una descripcién, por lo cual, a falta de ejemplares

de la especie, este estado de caracter se codificé como “distinto”.
Posicion de espinas dorsales del telson: (0) espinas ausentes; (1) ubicadas en el

centro dorsal del telson; (2) posicion dorsal pero ubicadas mas hacia el borde lateral
que en el estado 1; (3) ubicadas sobre el borde lateral del telson. (I= 3; ic= 67; ir=0)
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Figura 17. A) Pledpodo 1 B) Pledpodo 2 C) Telson.

95. Namero de espinulas del telson: (0) mas de 4 pares; (1) 3 pares; (2) 2 pares; (3) 1
par; (4) espinulas ausentes. (I= 1; ic= 100; ir= 100) (Multiestado aditivo).

96. Numero de setas plumosas del telson: (0) ausentes; (1) dos; (2) polimoérfico (2-5);
(3) 8-18. (I=5; ic= 60; ir= 33)

97. Longitud de setas plumosas con respecto al par interno de espinulas: (0) setas
plumosas ausentes; (1) no sobrepasando el par interno; (2) sobrepasando

notablemente el par interno. (I= 7; ic= 29; ir= 50) (Multiestado aditivo).

98. Longitud de setas plumosas con respecto al apice del telson: (0) setas plumosas
ausentes; (1) no sobrepasando el apice; (2) sobrepasando el apice. (I= 3; ic= 67; ir=
50) (Multiestado aditivo).
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99. Patrén de espinas distales en el telson: (0) 4 pares; (1) 2 pares, par interno de grosor

similar al par externo; (2) 3 pares de grosor similar, 2 pares internos del mismo

tamafio y 2 veces mas pequefios que el par externo. (I= 1; ic= 100; ir= 100)

Figura 18. Urépodos. A-B) P. suttkusii500, C-D) P. vulgaris,
E-F) P. ritteri. Escala: A,C, E 2mm; D y F 400 um; B 500
pm.

100. Placa anal: (0) con
tubérculo que lleva una espina en la
parte superior; (1) con una espina;
(2) liso. (I=1; ic= 100; ir= 100)

K.  UROPODOS

101. Numero de espinas
externas: (0) dos; (1) una; (2)
ausente. (1= 3; ic=67; ir="50) (Figura
18). (Multiestado aditivo).

La mayoria de las especies de
Palaemon presentan una espina
externa en cada urépodo (Figura
18C-D)., sin embargo, en las
especies dulceacuicolas P. suttkusi y
P. lindsayi y la especie troglobia P.
antrorum no presentaron dicha
espina (Figura 18A-B).

102. Espina movil: (0) presente;

(1) ausente. (I= 2; ic= 50; ir= 80)
(Figura 18).
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Algunos ejemplares presentaron dos espinas moviles (Figura 18E-F), sin embargo, no
fueron consideradas en la codificacion por la baja frecuencia dentro de las poblaciones

observadas.

L. CARACTERISTICAS LARVALES
103. Desarrollo larval: (0) prolongado; (1) abreviado. (I=3; ic= 33; ir= 82)

104. Cantidad de huevecillos: (0) numerosos (101-500) (obs. 109- 486); (1) pocos (1-
100) (obs. 5 - 85). (I=3; ic= 33; ir=83)

105. Tamarfio de huevecillos: (0) pequefios (0.1-1.09) (obs. 0.4-1.025); (1) grandes
(1.1-2.0) (obs. 1.1-1.70). (I= 3; ic= 33; ir= 83)

106. Escama Antenal Zoea I: (0) Segmentada; (1) No segmentada. (I= 3; ic= 33; ir=
82)

107. Habitat: (0) marino; (1) estuarino; (2) estuarino-dulceacuicola; (3) estrictamente

dulceacuicola; (4) troglobio. *No incluido en el anélisis final.
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Analisis filogenético

Reconstruccion filogenética- morfoldgica

A partir del analisis de clusters generado con la matriz 1, que incluye sélo las
especies distribuidas en América se obtuvieron 4 grupos morfoldgicos principales,

mostrados en la Figura 19.

El grupo 1 (nodo) esta formado so6lo por la especie P. antrorum, de afinidad
troglobia, con distribucion en Texas, E.U.A.; el grupo 2 incluyd dos subgrupos, el primero
conformado por especies estuarinas-dulceacuicolas distribuidas en Centro y Sur de
América tanto del lado del océano Atlantico como del Pacifico, asi como en el Caribe,
mientras que el segundo subgrupo esta formado por especies continentales estrictamente
dulceacuicolas sudamericanas. En el grupo 3 se encuentran las especies dulceacuicolas de
México, ademés de P. kadiakensis de afinidad anfidroma y P. cummingi habitante de
cavernas en Florida, E. U.A. Por Gltimo, el grupo 4 se encuentra conformado por especies
con afinidad marina y estuarina, (incluyendo P. argentinus, especie anfidroma) con

distribucion en Norte y Sudamérica principalmente, tanto del Atlantico como del Pacifico.

— Ancestro hipotético

L— Procaris ascensionis | a-s
° P. antrorum W Co-N
P. pandaliformis [ A-Csca
P. gracilis | rcs
P. hancocki I Pcs
P. mercedae B cossE
| P. carteri B CosE
P. ivonicus I Co-sE
P. yuna I Co-sE
P. kadiakensis [ Co-NE
L P. cummingi W Co-NE
P. texanus [l co-NE i
P. hobbsi B CoNE Figura 19. Fenograma
P. mexicanus [l Co-NE obtenido a partir de
] o ;:L”s‘:;”s g caracteres morfoldgicos de
|| P. suttkusi B CoNE e§pe;ies _de Palaemon con
[ Pfloridanus g anc distribucion en América
i - :::’;;"5; u :':"5“3 bajo el método UPGMA.
. » —| P. paivai mAc A: Atlantico; P: Pacifico;
Afinidad ecolégica P. ritteri W P-NGS Co: Continental; N:
mMarino _IE P. hittoni PN Norteamérica; C:
L : P. schmitti Il P-NC S .
I:IMarmf_) Estuarino P. vulgaris o An Centroa}rr_lerlca, _ S:
Estuarino P. mundusnovus i A-N Sudamérica; Ca: Caribe;
m Estuarino-Dulceacuicola _I:E P. pugio [ AN NE: Noreste; SE: Sureste.
. P. argentinus | AS
.Dulceacplcola P octaviae I ANce
m Troglobio —
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Por otra parte, se recuperaron 11y 10 grupos morfoldgicos a partir del analisis de
las matrices con un mayor nimero de especies correspondientes a distintas regiones
geograficas a nivel mundial (Figura 20). En el primer analisis, se incluyeron las especies
que cuentan con informacion molecular (Figura 20A), mientras que en el segundo analisis

se incluyeron 9 especies mas que no cuentan con dicha informacién (Figura 20B).

C Ancestro hipotético — [~ ncesihipotetico
Procaris ascensionis ll Am-A Procaris ascer
P. antrorum ® Am-Co
P. mercedae B Am-Co
P. carteri B Am-Co
A P. ivonicus B Am-Co B -
P.yuna B Am-Co P.wme
P.pandaliformis [ Am-A P pandaiformiy 2 :'":
P. gracilis B Am-P ,:jf::ii " A:—F
P. hancocki B Am-P i
P. sinensis B As-P
P. tonkinensis | As-P
P. kadiakensis B Am-Co
P. varians Eu
P. paludosus B Am-Co Fu
P. lindsayi B Am-Co P. paludosus = Am-Co
P. suttkusi m Am-Co P. lindsayi o Am-Co
P. hobbsi m Am-Co P suttkusi = Ameo
P. mexicanus B Am-Co : ;";ﬁ’;’nu‘ . 2:2
P. mesopotamicus [l Eu P antenarius = Eu
P. antenarius W Eu P. texanus » Am-Co
P. concinnus | As-P ctami
P. debilis ® As-P
P. atrinubes As-P
P. schmitti H Am-P
P. vulgaris O Am-A
P.mundusnovus [l Am-A
P. pugio B Am-A
P. argentinus B Am-A
P. octaviae B Am-A
P. paucidens B As-P
P. ortmani B As-P
P. orientis O As-P
n N, P. semmelinki W As-P
Afinidad ecologica P serrifer B AP
1 P. paival H Am-A
u Maran P. ritteri H Am-P
arino-F<fuar: P. macrodactylus As-P
B Marino-Estuarino 7 macro e
E Smariﬂo P. adspersus W Eu
. , P. xiphias W Eu
m Estuarino-Dulceacuicola P.paciicus M As-P
, P. longirostris Eu
mDulceacuicola Psemats W Eu
A P. floridanus B Am-A
m Troglobio P.northropi B Am-A
P. elegans W Eu
2.0 20

Figura 20. Comparacion de topologias de fenogramas obtenidos a partir de caracteres morfologicos de
especies de Palaemon con distribucién mundial bajo el método UPGMA. La figura 20B muestra la
inclusion de Calathaemon holthuisi, Palaemon africanus, P. mesogenitor, P. cummingi, P. texanus, P.
maculatus, P. hiltoni, P. peruanus y P. gladiator. Am-A: América-Atlantico; Am-P: América-Pacifico;
Am-Co: América-Continental; As-P: Asia-Pacifico; Eu: Europa; Af: Africa.

Al comparar la topologia de ambos fenogramas, los grupos morfologicos estan

conformados como se describe a continuacion:

Grupo 1: En ambos fenogramas estd formado por las especies troglobias P.

antrorum + Calathaemon holtuisi (Figura 20B).

Grupo 2: Conformado por las especies dulceacuicolas P. mercedae + P. carteri +

P. ivonicus + P. yuna, distribuidas en Sudameérica.
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Grupo 3: Conformado por las especies estuarinas-dulceacuicolas de Sudamérica P.
pandaliformis (Atlantico) + P. gracilis + P. hancocki (Pacifico).

Grupo 4: Se encuentra conformado por las especies P. sinensis + P. tonkinensis
(Asia-Pacifico), las especies dulceacuicolas P. kadiakensis, P. paludosus + P. lindsayi +
P. suttkusi + P. hobbsi + P. mexicanus; P. cummingi y P. texanus (Norteamerica); P.
varians, P mesopotamicus + P. antenarius (Europa) y P. africanus, P. mesogenitor
(Africa).

Grupo 5: Este grupo esta conformado por las especies estuarinas distribuidas en la
region Asia-Pacifico, P. concinnus + P. paucidens en el fenograma B, mientras que en el
fenograma A, se presentan estas especies por separado en los grupos 5 y 7

respectivamente.

Grupo 6: En ambos fenogramas se mantiene la topologia de los subgrupos
formados por las especies P. mundusnovus + P. pugio + P. argentinus + P. octaviae
(América-Atlantico) y P. schmitti + P. vulgaris (America - Pacifico y Atlantico). En el
fenograma A, se muestra un subgrupo formado por las especies P. debilis, P. atrinubes
(Asia - Pacifico) y P. schmitti + P. vulgaris (America - Pacifico y Atlantico). Mientras
que en el fenograma B se integran las especies P. atrinubes + P. maculatus (Asia -Pacifico
y Africa) y en otro subgrupo se integra P. hiltoni junto con P. schmitti (América- Pacifico)

y P. vulgaris (América-Atlantico).
Grupo 7: En el fenograma A, esta conformado sélo por la especie P. paucidens.

Grupo 8-7 (fenograma A-B): Conformado por las especies P. ortmani + P. orientis

de la region Asia- Pacifico.

Grupo 9-8 (fenograma A-B): Formado sélo por la especie P. semmelinki de la

region Asia-Pacifico.

Grupo 10: Formado por los subgrupos P. serrifer (Asia-Pacifico) + P. paivai
(América-Atlantico) + P. ritteri (América- Pacifico) y por el subgrupo P. macrodactylus
+ P. affinis (Asia-Pacifico) + P. adspersus (Europa). En el fenograma B se integra el

subgrupo formado por las especies P. peruanus + P. gladiator (América-Pacifico).
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Grupo 11-9 (fenograma A-B): En ambos fenogramas se mantiene la topologia
formada por los subgrupos P. floridanus + P. northropi (América-Atlantico) + P. elegans
(Europa), P. longirostris + P. serratus (Europa), P. pacificus (Asia-Pacifico) y P. xiphias

(Europa).

Los grupos antes mencionados no representan la filogenia del grupo, ya que la
formacion de los grupos esta dada por distancias en la matriz de caracteres, sin embargo,
sirven para visualizar una primera aproximacion a la filogenia y en general agrupa a
aquellas especies con mayor similitud morfolégica en un mayor nimero de estados de

caracter.

Por otra parte, en el andlisis filogenético obtenido a partir de la matriz 1 (30 taxa +
100 caracteres) se retuvieron 36 arboles igualmente parsimoniosos. El &rbol de consenso
estricto resulto con una L= 360 pasos, IC=55 e IR= 70 (Figura 21).

Ancestro hipotético
Procaris ascensionis
I P. antrorum

P. hancocki
0/100 5/99 P. gracilis
898l ——— p. pandaliformis

42/100 P. yuna
1141 P. carteri
1 P. ivonicus
| I

6/90

P. mercedae
P. kadiakensis

P. paludosus
P. lindsayi
1112 | 2/46 P. suttkusi
P. hobbsi
1/22 P. mexicanus
—l

7152

4/29 116

P. cummingi*
P. texanus™
P. argentinus
— P. octaviae
2113 [r— . mundusnovus
2/5 l————— P pugio
111 —— P. hiltoni*
p———— P schmitti
P. vulgaris
P. paivai
P. peruanus*
P. ritteri

_: P. floridanus
474 P. northropi

1/6

2/20

20
Figura 21. Cladograma de consenso estricto de maxima parsimonia obtenido
a partir de caracteres morfolégicos de especies de Palaemon con distribucion
en Ameérica. Los valores de soporte de Bremer/Bootstrap se muestran en cada
nodo. El cédigo de colores obedece a las especies que conforman clados a
partir de datos moleculares (ver méas adelante). *Especies que no han sido
analizadas molecularmente.
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Asimismo, se realizaron dos analisis adicionales, con un mayor nimero de taxa.

En el primero, a partir de la matriz 2 (47 taxa y 105 caracteres) se retuvieron 253 arboles

igualmente parsimoniosos. El arbol de consenso estricto resultd con una L= 544 pasos,

IC=41e IR=60 (Figura 22A), mientras que, para el segundo analisis, a partir de la matriz

3 (56 taxa y 106 caracteres) se retuvieron 500 &rboles igualmente parsimoniosos. El arbol

de consenso estricto resultd con una L= 577 pasos, IC= 39 e IR= 64 (Figura 22B).

Ancestro hij Ane tético
Procaris ascensionis z"’c otk
P. antrorum o ol
P. sii antrorum
- P. sinensis
- P. P
A P kadial B wiw P cummingr
1 — P. paludosus P.
B [ " Indsari 13
0/100 2138 P. suttkusi 43/100 — P. lindsayi
- hobbsi L— P surtkusi
12— f s 2045
19 P. mexicanus — P. hobbsi
3m P. varians /18— F. mexicanus
113 P. mesopotamicus P. atrinubes
1121 P. antenarius z,ﬁ
46/100 — P. mundusnovus —
P. pugio 1/53
P. argentinus
P. schmitti 4425 m P sonifa
. serrifer
P. vulgaris P gladiator”
5]1 B P. octaviae P
P. atrinubes P.
P. floridanus 2/2 — P oelegans
P. northropi — [, 2, O TGP
P inki 1/3 P. floridanus
P. longirostri: _| e P ortmani
. c:nmn:s Tis I o orfonts
~E0 | - elegans | P. dobilis
6/50 P. affinis 9 !87_ m 1/4 P. pandaliformis
P. serrifer 4. 39 /98 P. gracilis
P. innus 5/98' ; hanmc:u y
. . semmelinki
— P. d . 1 '|9|:P maculatus®
116 e 2 artn.ﬂam P. pacificus
P. pacifi P. xiphias
P. xiphias 1/0 P. serratus
P 1/0 10 P. longirostris
P. concinnus
P 1"01 "1 P. paucidens
et P paval
[—————— P. orientis P. peruanus*
P. debilis 1M6L— ¢ reer
P. pandaliformis — P. mundusnovus
3"39-”95| é P. gracilis 2117'—§ pugio .
5/98 P. hancocki o :;;:’:,:;ﬂ o
F. paivai 20 P africanus*
P. ritteri P. varians
35 p mercedao A mesesrtor
P. ivonicus [P merceda
7194 P. carteri P. ivonicus
2/48 . 6/89 H_: P. canteri
2/140 P.yuna 2/49 2/39 P.yuna
20 20

Figura 22. Cladograma de consenso estricto de maxima parsimonia obtenido a partir de caracteres morfoldgicos
de especies de Palaemon distribuidas a nivel mundial. Los valores de soporte de Bremer/Bootstrap se muestran en
cada nodo. A. 47 taxa y 105 caracteres, B. 56 taxa y 106 caracteres. El codigo de colores obedece a las especies
de América que conforman clados a partir de datos moleculares. *Especies que no han sido analizadas
molecularmente.
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Para visualizar los caracteres que soportan a cada clado, en la figura 23 se muestra
el cladograma de consenso estricto obtenido bajo el método de Maxima Parsimonia, para
las especies con distribucion en América, con los caracteres mapeados de acuerdo con el

grado de homoplasia presentado.

Ancestro hipotético

Procaris ascensionis grmnmmm
OO O O antrorum 85 97 *"_p pandal is
3 4 6 8 111213 14-26 46 47 52 53 4546 47 50515253 55,6179 80 87 91 104 105 152
> — 000 000 —
1111111 1 1113 223232415001100132’“”9:_E—P9f8¢m$
54 55 61 62 63 65 67 69 70 23611
2 2 1 2 1 1 1 2 1 2 ’ '3“93“ ”P
71 74 76 79 80 88 95 97 99 100 104 105 4 8 8616365688497 103106 |o 2 BBt mercedae
lo-o— o000 o000 [0-0- 00000 a3sa8s
11112 1 2 112 11 2206722221 1 ~>"— P ivonicus
23139 4345 & [ 274392
s-e-0e 464784 )_»—Pmrteri
9,0, 0,
221
_>—Pyuna
859 61 65727592
M54 s 11 s P kadiakensis
143 57 61 65 89 93
===
1—?»32-1:: SETERO T Pcummm
20 3
553 6269 71 77 29 97
~o-@—{103 108 ., P texanus
111121 o
1 1
43 57 98
—<‘—-<>Ppaludosus
78 102 29 70 78 96
T4 %2 8T s P Sit
13 1|3 7275
5 ,Pmexlunus;
49 65 1011 > C—O
1_3_(2 Pllndsayl
H;-P.suukusl

— —P. octaviae

oo — — 38

2221 0 0 2 0
8 70 76
0 2 o

48
P argentinus
11 53 61 89 104 10.1{

43 85
»‘>—'1>-R mundusnovus

Figura 23. Cladograma de consenso estricto de maxima parsimonia obtenido a partir de caracteres morfoldgicos de especies de
Palaemon con distribucion en América. Los circulos negros indican cambios no homoplasicos o con menor homoplasia, los circulos
blancos indican cambios homopléasicos. El numero superior indica el nimero de caracter; el nimero inferior indica el estado de
caracter. El c6digo de colores obedece a las especies que conforman clados a partir de datos moleculares (ver mas adelante).

68



Por otra parte, en el Anexo IV se muestran las figuras con la historia evolutiva de
los caracteres que resultaron no homoplasicos o con valores de los indices de consistencia
y de retencion mayores a 50, que dieron soporte y permitieron visualizar la conformacion
de los siguientes grupos de especies: género Palaemon sensu lato, excluyendo el grupo
externo (se muestra como ejemplo en la Figura 24), género Palaemon sensu lato,
excluyendo grupo externo y P. antrorum, clado Alaocaris 1, clado Alaocaris 2 + P.

mercedae, clado Palaemon sensu stricto y distintos clados del género Palaemon.
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CARACTER: 3
L=3 CI=67 RI=50
B o: Concava

1: Triangular
: Fusionadas
B Ambigiiedad/?

CARACTER: 6

L=2 ClI=100 RI=100
[l o: Ocultas

H 1: Nofusionadas
B 2: Fusionadas

CARACTER: 13
L=4 ClI=50 RI=71
Il ©: Ausente

B 1: No sobrepasando
B 2: sobrepasando
B Ambigiedad/?

~

Ancestro hipotético
Procaris ascensionis
P. antrorum

P. pandaliformis
P. gracilis

P. hancocki

P. mercedae

P. ivonicus

P. carteri

P. yuna

P. kadiakensis
P. cummingi

P. texanus

P. paludosus

F. hobbsi

P. mexicanus

P. lindsayi

P. suttkusi

P. argentinus

P. octaviae

P. mundusnovus
P. pugio

P. hiltoni

P. schmitti

P. vulgaris

P. paivai

P. peruanus

P. ritteri

P. floridanus

P. northropi

Ancestro hipotético
Procaris ascensionis
P. antrorum

P. pandaliformis
P. gracilis

P. hancocki

P. mercedae

P. ivonicus

P. carteri

P. yuna

P. kadiakensis
P. cummingi

P. texanus

P. paludosus

P. hobbsi

P. mexicanus

P. lindsayi

P. suttkusi

P. argentinus

P. octaviae

P. mundusnovus
P. pugio

P. hiltoni

P. schmitti

P. vulgaris

P. paivai

P. peruanus

P. ritteri

P. floridanus

P. northropi

Ancestro hipotético
Procaris ascensionis
P. antrorum

P. pandaliformis
P. gracilis

P. hancocki

P. mercedae

P. ivonicus

P. carteri

P. yuna

P. kadiakensis
P. cummingi

P. texanus

P. paludosus

F. hobbsi

P. mexicanus

P. lindsayi

P. suttkusi

P. argentinus

P. octaviae

P. mundusnovus
P. pugio

P. hiltoni

P. schmitti

P. vulgaris

P. paivai

P. peruanus

P. ritteri

P. floridanus

P. northropi

b)

f)

CARACTER: 4

L=2 CI=100 RI =100
: Oculto

: Surco superficial

1
W 2: Ancho, surco ausente

CARACTER: 12
L=3 CI=67 RI=89
[l o: Ausente

Il 1: Debajo del surco
B 2: Préxima al surco
B Ambigiedads?

CARACTER: 14-26

L=1 CI=100 RI=100
[l o: Ausente
B 1: Presente

Ancestro hipotético
Procaris ascensionis
P. antrorum

P. pandaliformis
P. graciiis

P. hancocki

P. mercedae

P. ivonicus

P. carteri

P. yuna

P. kadiakensis

P. cummingi

P. texanus

P. paludosus

P. hobbsi

P. mexicanus

P. lindsayi

P. suttkusi

P. argentinus

P. octaviae

P. mundusnovus
P. pugio

P. hiltoni

P. schmitti

P. vulgaris

P. paivai

P. peruanus

P. ritteri

P. fioridanus

P. northropi

Ancestro hipotético
Procaris ascensionis
P. antrorum

P. pandaliformis

P. gracilis

P. hancocki

P. mercedae

P. ivonicus

P. carteri

P. yuna

P. kadiakensis

P. cummingi

P. texanus

P. paludosus

P. hobbsi

argentinus
octaviae
mundusnovus
pugio
hiltoni
schmitti
vulgaris
paivai
peruanus
ritteri

P. floridanus
P. northropi

DVVIIVBVVDD!

Ancestro hipotético
Procaris ascensionis
P. antrorum

P. pandaliformis
P. gracilis

P. hancocki

P. mercedae

P. ivonicus

P. carteri

P. yuna

P. kadiakensis
P. cummingi

P. texanus

P. paludosus

P. hobbsi

P. mexicanus

P. lindsayi

P. suttkusi
argentinus
octaviae
mundusnovus
pugio

hittoni
schmitti
vulgaris
paivai
peruanus
ritteri

P. floridanus

P. northropi

LIV ITITIDD

Figura 24. Mapeo estocastico de caracteres: Género Palaemon sensu lato a) caracter 3, Crestas laterales del primer esternito
torécico; b) caracter 4, Forma del surco del quinto esternito; c) caracter 6, Crestas laterales del segundo esternito; d) caracter 12,
Posicién de la espina branquioestegal respecto al surco branquioestegal; e) caracter 13, Posicion de la espina branquioestegal
respecto al margen anterior del caparazén; f) caracter 14-26, Dientes rostrales dorsales (1-15).
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Derivado del mapeo estocéstico, se construyeron las siguientes tablas con las principales caracteristicas morfoldgicas que dan

soporte a cada uno de los clados conformados por especies americanas del género Palaemon sensu lato (Tabla 3), asi como las

simplesiomorfias diferenciales entre el grupo externo y el grupo interno, formado por el clado Palaemon sensu stricto, grupo Alaocaris

y P. mercedae (Tabla 4). Dichas simplesiomorfias indican la estrecha relacion entre las especies que conforman el grupo interno
Palaemon sensu lato, reflejado en la similitud morfoldgica.

Tabla 3. Comparacion de las caracteristicas morfoldgicas principales de los grupos de Palaemon sensu lato distribuidos en América.

Caracter

Alaocaris

Palaemon sensu stricto

Grupo 1
Pliegue medio del quinto
esternito formando un
surco superficial

Grupo 2

Quinto esternito ancho, sin surco

Marino- Estuarino

Dulceacuicola

Pliegue medio del quinto esternito formando un surco
superficial

Espina del quinto esternito
ausente

Espina del quinto esternito ausente

Espina del quinto
esternito presente,
excepto en P. octaviae, P.
hiltoni y P. schmitti

Espina del quinto esternito
presente

Crestas laterales del
segundo esternito no
fusionadas

Crestas laterales del segundo esternito fusionadas

Crestas laterales del segundo esternito no fusionadas

11

Primer diente rostral no
distante de los demas

Primer diente rostral no distante de los demas

Primer diente rostral
distante de los demas,
excepto en P. hiltoni

Primer diente rostral no
distante de los demas

29

Siete dientes rostrales
dorsales minimo, excepto
P. pandaliformis (seis
dientes)

Seis dientes rostrales
dorsales minimo, excepto
P. carteri (cinco dientes)

Seis dientes rostrales dorsales
minimo

De seis a once dientes
rostrales dorsales,
minimo. Nueve en P.
paivai y P. peruanus

Cinco o seis dientes rostrales
dorsales minimo

43

Dientes rostrales ventrales
minimo: cuatro en P.
pandaliformis, siete en P.
gracilis y once en P.
hancocki

Dientes rostrales
ventrales minimo: uno en
P. ivonicus, dos en P.
yunay tres en P. carteri

Dos dientes rostrales
ventrales minimo

De dos a tres dientes
rostrales ventrales
minimo. Cinco en P.
floridanus

Dos dientes rostrales
ventrales minimo. Tres es P.
cummingi y P. paludosus.
Uno en P. mexicanus.
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Dientes rostrales ventrales
maximo: ausentes en P.

Dientes rostrales
ventrales maximo: cuatro

Dientes rostrales ventrales

Dientes rostrales
ventrales de dos a cinco.

Dientes rostrales ventrales

44 hancocki; nueve; en P. en P. ivonicus; cinco en P . g LT .
. . - maximo: tres Seis en P. vulgaris y maximo: de dos a cinco
pandaliformis, doce en P. P.yunay siete en P. :
D X nueve en P. floridanus
gracilis carteri
Generalmente mas de Generalmente de uno a Generalmente de uno a
- . . - Generalmente de uno a
cinco dientes rostrales cuatro dientes rostrales | Generalmente de uno a cuatro cuatro dientes rostrales .
45 o .. - . L . cuatro dientes rostrales
ventrales. Maximo doce en | ventrales. Maximo siete dientes rostrales ventrales. ventrales. Maximo seis en
L . . ventrales
P. gracilis en P. carteri P. vulgaris
Distribucion de los Distribucion de los
Espacio desnudo en mas dientes en 1/3 a menos R . dientes rostrales C .
: . : Distribucion de los dientes : Distribucion de los dientes
47 de la mitad de la longitud de la mitad del rostro, . uniforme, excepto P. .
A rostrales uniforme . . rostrales uniforme
del rostro excepto P. ivonicus floridanus y P. northropi
(uniforme) (1/3 a menos de la mitad)
50 Dos espm;srsg;?r%plcales en Una espina subapical en el rostro Una espina subapical en el rostro
Proporcién del nimero de
Proporcidn del nimero de Proporcion del numero Proporcion del nimero de §egmentos libres y Proporcién del nimero de
) ; de segmentos libres y - , nimero de segmentos ; .
segmentos libres y nimero - segmentos libres y nimero de - segmentos libres y nimero
. nimero de segmentos . fusionados en el flagelo .
53 de segmentos fusionados . segmentos fusionados en el X . de segmentos fusionados en
. fusionados en el flagelo - superior de la Antena I: .
en el flagelo superior de la ior de | | flagelo superior de la Antena . el flagelo superior de la
Antena | 4.5-7.1 superior de la Antena I: I 2533 0.80:1.90, excepto P. Antena I 0.2 - 050
T 2.5-3.3 T peruanus (2.5-3.3) y P. T '
ritteri (4.5-7.1))
Parte fusionada . . . Parte fusionada Parte fusionada del flagelo
. . Parte fusionada ligeramente menor o igual que la parte .
54 ligeramente menor o igual libre ligeramente menor o antenular notablemente
que la parte libre igual que la parte libre mayor que la libre.
Epipodito del primer Epipodito del primer Epipodito del primer
61 maxillipedo con I6bulo Epipodito del primer maxillipedo con I6bulo simple maxillipedo redondo y maxillipedo redondo y no
ovalado bilobulado, uniforme bilobulado
62 Epipodito del primer maxillipedo con el 1é6bulo prolongado Epipodito del primer maxillipedo con el lobulo no
prolongado
. . . Endito superior del Endito superior del primer
Endito superior del primer . . . - , : " i1 ,
S ) Endito superior del primer maxillipedo mas grande que el mismo tamafio que el maxillipedo mas grande que
63 maxillipedo més grande

que el inferior, borde

inferior, tipicamente con un borde interno convexo

inferior, bordes internos
en el mismo nivel

el inferior, con el borde
interno proyectado en un
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interno continuo, excepto
P. pandaliformis

angulo de alrededor de 30°,
excepto en P. hobbsi, P.
mexicanus y P. suttkusi)

Parte frontal de la lacinia

Parte frontal de la lacinia

Parte frontal de la lacinia
interior de la maxilla |

65 interior de la maxilla | Parte frontal de la lacinia interior de la maxilla | alargada interior de la maxilla | ancha, excepto P. texanus,
curveada curveada P. paludosus, P. hobbsi y P.
mexicanus (curveada)
Lacinia superior de la
maxilla | con forma de Lacinia superior de la
67 dedo, doblado, excepto P. maxilla I amplia'y Lacinia superior de la maxilla Lacinia superior de la maxilla | con forma de dedo,
gracilis (terminacion conspicuamente unidaa | | con forma de dedo, doblado doblado
clnica atenuandose en una la lacinia interior.
punta aguda y alargada)
Area dorsal del proceso
68 molar con dientes grandes Proceso molar con un area cubierta por espinas mayores Area dorsal del proceso molar con dientes grandes y
y pocas filas de espinas que en el estado 1 y con dientes no prominentes pocas filas de espinas entre ellos
entre ellos
71 Tres dientes en el proceso incisivo izquierdo* Cuatro dientes en el proceso incisivo izquierdo (maximo),
excepto P. peruanus(?)
77 Forma IV- 4/3 dientes en el proceso incisivo (izquierdo/derecho): ausente _ Forma lV- 413 Fjlentes en el proceso incisivo
(izquierdo/derecho): presente, excepto P. peruanus(?)
Sin palpo o con palpo y
Tres segmentos en el palpo . con tres segmentos, .
80 mandibular Sin palpo excepto P. northropi (dos Sin palpo
segmentos)
Sin dientes en el dedo fijo Un diente en el dedo fijo Dos dientes en el dedo fijo de | Sin diente o con un diente | Sin dientes en el dedo fijo de
84 de la quela, excepto P. ..
de la quela L la quela en el dedo fijo de la quela la quela
ivonicus (dos)
Borde posterior de_la Borde posterior de la pleura del 5to. somita abdominal Borde posterior de la pleura del 5to. somita abdominal
87 pleura del 5to. somita puntiaguda/redondeada, excepto P. yuna (?) puntiaguda/redondeada, excepto P. paivai (?)
abdominal lobulada ’ ' ' ' ' '
Punta del telson
90 progresivamente mas Punta del telson terminando abruptamente en punta Punta del telson terminando abruptamente en punta

delgada hasta
convertirse en una
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punta conica, excepto
P. pandaliformis

Par posterior de espinas
dorsales a > 1/6 (1/3) de la

Par posterior de espinas
dorsales a > 1/6 (1/3) de

Par posterior de espinas

Par posterior de espinas
dorsales a > 1/6 (1/3) de

Par posterior de espinas
dorsales a > 1/6 (1/3) de la
longitud del telson desde el

%3 longitud del telson desde el la longitud del telson dorsales del telson distinto la longitud del telson borde distal, excepto en P.
borde distal desde el borde distal desde el borde distal cummingi, P. hobbsi y P.
mexicanus
Telson con dos setas
9% Telson con dos setas Telson con dos setas Telson con 8 a 18 setas Telson con dos setas plumosas, excepto P.
paludosus y P. hobbsi (hasta

plumosas plumosas plumosas

plumosas

cinco setas)

Tabla 4. Comparacion entre las sinapomorfias del grupo interno Palaemon sensu lato (Palaemon-Alaocaris - P. mercedae) con respecto al grupo externo.

Grupo interno

Caracter Grupo externo
2 Espina frontal del primer esternito: presente (incluyendo P. antrorum Espina frontal del primer esternito: ausente
y P. mercedae
Crestas laterales del primer esternito tordcico concavas, ahuecadas, . . - . .
3 ; Crestas laterales del primer esternito toracico de forma triangular o fusionadas
con solo la coxa de apoyo
4 Forma del surco del 5to. esternito no visible, oculto por las coxas del Pliegue medio del 5to. esternito formando un surco superficial; esternito mas
5to. par de pereiépodos ancho que en el estado 1 o surco ausente
6 Crestas laterales del 2do. esternito: no visible, oculto por las coxas del Crestas laterales del 2do. esternito con forma triangular, no fusionadas o
2do. par de pereidépodos forma triangular no muy pronunciada y ligeramente fusionadas
12y 13 Surco y espina branquioestegal ausente Surco y espina branquioestegal presentes, en distintas posiciones.
14-26 Dientes rostrales dorsales ausentes Dientes rostrales dorsales (1-15) presentes
31-39 Dientes rostrales ventrales ausentes (incluyendo P. antrorum) Dientes rostrales ventrales (1-12) presentes
43y 45 Dientes rostrales ventrales ausentes (incluyendo P. antrorum) Dientes rostrales ventrales minimo: de uno a once
Distribucion de los dientes dorsales del rostro uniforme o no uniforme
46y 47 Dientes rostrales dorsales ausentes (espacio desnudo desde 1/3 a menos de la mitad de la longitud del rostro;
espacio desnudo de més de la mitad de la longitud del rostro)
52 Forma del rostro: Deprimido y muy corto Forma del rostro: comprimido y rec;trcr)igacon la parte distal proyectada hacia
54 Flagelo antenular no fusionado Parte fusionada respecto a la palrotﬁglz?urgedsel flagelo antenular de distintas
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Epipodito del primer maxillipedo fusionado, de forma cuadrada con

Epipodito del primer maxillipedo redondo, no bilobulado; redondos y
bilobulado uniforme; redondo y bilobulado, lébulo inferior mas pequefio que

61 un borde inferior muy prominente el superior; con un I6bulo triangular; con un I6bulo ovalado; con los 16bulos
simples y ovalados, pero la parte superior mas delgada y aguda distalmente
Lobulos del epipodito del primer maxilipedo fusionados de forma I.‘ObUIOS d?l eplpodltq del primer maX|I|ped_o fu5|onad.os,o parmalmente
62 o . fusionados, 16bulo anterior no prolongado hacia el frente; I6bulos fusionados,
cuadrada con un borde inferior muy prominente , . :
I6bulo anterior prolongado hacia el frente
Endito superior del primer maxillipedo del mismo tamafio que el inferior,
bordes internos en el mismo nivel; endito superior méas grande que el inferior.
El superior con el borde interno proyectado en un angulo de alrededor de 30°;
. . . - . P ambos enditos de forma muy diferente, el superior mas bien alargado y
Endito superior del primer maxillipedo méas grande que el inferior, se - . .. . . .
63 < proyectado casi a un angulo de 40°; endito superior mas grande que el
reduce a una banda pequefia - ! ; . .
inferior, con una muesca basal prominente; endito superior muy grande y
lameliforme, casi oculto al endito inferior que es mas discreto; endito superior
mas grande que el inferior, borde interno continuo o endito superior mas
grande, tipicamente con un borde interno convexo.
65 Lacinia interior de la maxilla | ausente Parte frontal de la lacinia interior de la maxilla | curveada, alargada o ancha
- . . S Forma de la lacinia superior de la maxilla | con forma de dedo, doblado;
Forma de la lacinia superior de la maxilla | con terminacién cénica ; - . S
67 . amplio y conspicuamente unido a la lacinia interior o delgada y agudamente
atenuandose en una punta aguda S - o
inclinada hacia la lacinia inferior
71 Dientes en el proceso incisivo izquierdo (maximo): uno Dientes en el proceso incisivo izquierdo (maximo): tres o cuatro
74 Proceso incisivo y molar fusionados Proceso incisivo y molar no fusionados
79 Palpo mandibular presente Palpo mandibular presente o ausente
80 Tres segmentos en el palpo mandibular Tres segmentos en el palpo mandibular (P. northropi con dos
segmentos)
88 Apéndice interno pledpodo I1-V: ausente Apéndice interno pledpodo 11-V: presente
95 Nimero de espinulas del telson: més de 4 pares Numero de espinulas del telson: de 1 a 3 pares o espinulas ausentes
Patrén de espinas distales en el telson: 2 pares, par interno de grosor similar al
99 Patrén de espinas distales en el telson: 4 pares, uniformes par externo; 3 pares de grosor similar, 2 pares internos del mismo tamafio y 2
veces mas pequefios que el par externo
100 Placa anal con un tubérculo que lleva una espina en la parte superior Placa anal con una espina o liso.
104y 105 Huevecillos: numerosos (101-500) y pequefios (0.1-1.09) Huevecillos: numerosos (101-500) (obs. 109- 486) o pocos (1-100) (obs. 5 -

85), pequefios (0.1-1.09) (obs. 0.4-1.025) o grandes (1.1-2.0) (obs. 1.1-1.70)
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Reconstruccion filogenética- molecular

La topologia de los arboles filogenéticos obtenidos a partir de los andlisis
Bayesiano y de Maxima verosimilitud fue similar y los clados resultaron consistentes entre
los analisis, con ligeras diferencias entre las relaciones dentro de cada subclado. A
continuacidn, se presentan y describen los arboles filogenéticos construidos a partir del
alineamiento 3 (Figuras 25-26).

Ambos analisis mostraron al género Palaemon sensu lato como un grupo no
monofilético, conformado por dos clados principales y dos especies que resultaron

independientes de los clados anteriormente mencionados.

Clado 1: Compuesto por especies sudamericanas del Pacifico y Atlantico,
relacionadas a especies continentales, junto con P. antrorum, especie distribuida en cuevas
de Texas, EUA. Este clado presenta como especie hermana a Craseria morleyi (Decapoda,

Palaemonidae) s6lo en el andlisis Bayesiano (Figura 25).

Clado 2: Este clado alberg6 el mayor nimero de especies del género Palaemon
sensu lato, distribuidas en su mayoria en Asia-Pacifico, seguido de América, Europa y

finalmente Africa.

Subclado 1: Formado por las especies P. sinensis + P. paucidens, ambas

provenientes de la region Asia-Pacifico.

Subclado 2: Formado en su mayoria por especies de Europa, seguido de dos
subclados conformados por especies americanas. El primero, compuesto por especies
dulceacuicolas (excepto P. kadiakensis, especie anfidroma) distribuidas en México y
Estados Unidos. El segundo subclado americano formado por especies del Atlantico
relacionadas a P. elegans, especie europea. Asimismo, se encuentra una especie africana
(P. peringueyi) y otra de la region Asia-Pacifico (P. pacificus) relacionadas también a

especies europeas.
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Figura 25. Arbol consenso de inferencia Bayesiana de especies del género Palaemon con base en el gen 16SrRNA. La
probabilidad posterior se muestra en cada hodo con un codigo de color y tamafio de cuadro. Los nimeros en los nodos indican la
formacion de clados y subclados. Los taxa resaltados con color muestran las especies con distribucién en América.
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Figura 26. Arbol consenso de Maxima verosimilitud de especies del género Palaemon con base en el gen
16SrRNA. Los valores de bootstrap se muestra en cada nodo con un cddigo de color y tamafio de cuadro. Los
ndmeros en los nodos indican la formacion de clados y subclados. Los taxa resaltados con color muestran las  7g
especies con distribucion en América.



Subclado 3: Formado Unicamente por especies de la region Asia-Pacifico. En el
andlisis de méxima verosimilitud (Figura 26), el subclado formado por las especies P.
debilis, P. camranhi y P. atrinubes, se encuentra relacionado al subclado 5, aunque con

bajo soporte de Bootstrap (< 50).

Subclado 4: Formado por especies de la region Asia- Pacifico, no relacionadas

directamente al subclado anterior.

Subclado 5: Formado por especies americanas del Pacifico y del Atlantico,

relacionadas con P. semmelinki, especie de Asia-Pacifico.

Por otra parte, la especie P. tonkinensis, aparece de forma independiente en ambos
analisis, dentro del clado 2, mientras que las especies P. mercedae y P. concinnus

resultaron fuera de los dos clados principales, sin estar relacionadas entre si.

Distancia genética

El consenso de distancias genéticas entre los distintos alineamientos y linajes se

muestran en la Tabla 5.

Tabla 5. Distancia genética intra e inter linaje. El nimero de diferencias por sitio entre linajes se muestra
en porcentaje.

Linaje Palaemon Alaocaris EEETEn Pala«_amon Macrobrachium Eiley
mercerdae  concinnus externo

Palaemon 3-19

Alaocariss 14-22 7-15

P. mercerdae 14-20 18-20 -

P. concinnus 13-21 16-18 14 -

Macrobrachium 14-22 17-20 14-18 13-17 3-14

Grupo externo 15-25 16-23 14-24 14-22 15-24 9-24

Las divergencias interespecificas y entre linajes oscilaron de 3 a 24%, sin embargo,
algunas especies mostraron divergencias que corresponden con el nivel intraespecifico.
Dentro de Palaemon sensu stricto, la especie P. ogasawarensis vs P. ortmani - P. gravieri
- P. macrodactylus y P. guangdongensis present6 un 2% de divergencia, mientras que P.
floridanus vs P. northropi; P. gravieri vs P. macrodactylus y P. guangdongensis

mostraron 1% de divergencia. Las secuencias de Palaemon orientis vs P. carinicauda y
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P. macrodactylus vs P. guangdongensis no presentaron divergencia respectivamente, lo

cual puede indicar que estan erroneamente identificadas y corresponden a un mismo taxa.

Por otro lado, dentro del linaje Alaocaris, los valores de menor divergencia se
presentaron entre P. hancoki — P. gracilis con el 3% y entre P. ivonicus y P. yuna con un
4%.

Anélisis de reloj molecular

De acuerdo con el reloj molecular, en ambos andlisis (s6lo especies de América 'y
a nivel Mundial) se sustentan los tiempos de divergencia de los linajes dentro de Palaemon
sensu lato. El linaje Alaocaris se separo de la linea evolutiva de Palaemon sensu stricto,
aproximadamente hace 56.84 Ma. La especie P. mercedae se separé hace 46.69 Ma,
similar al tiempo de divergencia del linaje P. concinnus, mientras que la divergencia del
género Palaemon sensu stricto distribuido en Ameérica, es datada durante el Paleogeno
hace aproximadamente 36.46 Ma (HPD 95% ~22- 52Ma), dando origen a dos grupos, el
primero conformado por especies estuarinas-marinas y el segundo conformado por
especies dulceacuicolas que se distribuyen en Meéxico, cercanas a las especies P.
floridanus y P. northropi. Los eventos de cladogénesis intermedios entre los grupos de
especies de América indican un patrén similar de tiempo de divergencias (Figuras 27 y
28).
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Figura 27. Arbol ultramétrico relajado construido a partir de secuencias del gen 16SrRNA de especies de
Palaemon con distribucién en América. Las edades medias se indican en cada nodo (millones de afios) y los
intervalos del 95% HPD se muestran con barras azules horizontales. La tasa de sustitucién fue fijada en 0.83%
(PMA). Modelo evolutivo HKY+I+G. Limites de escala geoldgica (Ma): 5: Plioceno; 22.5: Mioceno; 37:
Oligoceno; 55: Eoceno; 65: Paleoceno.
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Figura 28. Arbol ultramétrico relajado construido a partir de secuencias del gen 16SrRNA de especies de
Palaemon. Las edades medias se indican en cada nodo (millones de afios) y los intervalos del 95% HPD se
muestran con barras azules horizontales. La tasa de sustitucion fue fijada en 0.83% (PMA). Modelo evolutivo
HKY+I+G. Limites de escala geoldgica (Ma): 5: Plioceno; 22.5: Mioceno; 37: Oligoceno; 55: Eoceno; 65:
Paleoceno. Los taxa resaltados con color muestran las especies con distribucion en América.
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Reconstruccion de areas ancestrales

De acuerdo con el andlisis de reconstruccion de &reas ancestrales S-Diva (Figura
29), el ancestro mas reciente del grupo Palaemon sensu lato junto con el grupo externo,
se origind en el Indo Pacifico (nodo 72), datando nuestro analisis a partir del Cretacico
tardio (~70 Ma). A partir del nodo raiz se recuperaron dos origenes de Palaemon sensu
lato: el Indo Pacifico y el Atlantico Oeste. A partir del Indo Pacifico, el linaje del grupo
Palaemon sensu stricto (nodo 71) habria seguido dos rutas iniciales de dispersion durante
el Eoceno (~43 Ma). La primera, aparentemente mediada por un proceso vicariante en el
Oligoceno (nodo 70, ~33Ma) entre el Indo- Pacifico y el Atlantico Oeste, conservando la
relacion entre P. semmelinki (Indo Pacifico) con especies americanas. A partir de esta ruta
siguieron eventos de dispersion durante el Oligoceno (~25 Ma) y Mioceno (~ 15 Ma)
(nodo 69, 66) dentro del Atlantico Oeste. Se recuperaron dos eventos vicariantes (nodo
63, 68) entre el Atlantico Oeste y el Pacifico Este, que habrian originado los grupos de
especies hermanas P. schmitti-P. octaviae (Mioceno, ~10 Ma) y P. ritteri-P. paivai
(Plioceno, ~3 Ma). En la segunda ruta, se recupera la dispersion dentro del Indo-Pacifico
a finales del Oligoceno y principios del Mioceno (~38-35 Ma) (nodo 62, 58) con un evento
vicariante con el Pacifico Suroeste en el Mioceno (~15 Ma) (nodo 61). Los eventos de
cladogénesis siguientes indican posibles rangos ancestrales de distribucion. En el nodo 55
(Oligoceno, ~30 Ma) se muestran multiples eventos de dispersién y vicarianza con 25%
de frecuencia de ocurrencia de las rutas Indo Pacifico + Atlantico Este, Indo-Pacifico +
Atlantico Oeste, Indo-Pacifico + Pacifico Suroeste e Indo Pacifico + Mar Mediterraneo.
Posteriormente, el nodo 45 (Oligoceno, ~28 Ma) muestra las rutas Pacifico Suroeste +
Mar Mediterraneo, Pacifico Suroeste + Atlantico Oeste, Pacifico Suroeste + Atlantico Este
con 33.33% de frecuencia de ocurrencia para cada una. EI nodo 44 (Oligoceno, ~25 Ma)
muestra como rangos de dispersion y vicarianza el Atlantico Oeste + Mar Mediterraneo y

Atlantico Este + Mar Mediterraneo con una frecuencia de 50% para cada uno.

Por otro lado, el nodo 39 (Oligoceno tardio ~23 Ma) recupera un evento vicariante
con 50% de ocurrencia para el Atlantico Oeste + Atlantico Este y Atlantico Oeste, a partir

de esta ruta surge el linaje que conforma a las especies dulceacuicolas mexicanas.

83



(C) Macrobrachium offersii
(D) Macrobrachium americanus

(C) Macrobrachium carcinus

@t (A) Leptocarpus potamiscus

(A) Macrobrachium lar

(C) Macrobrachium potiuna

O s mavenenma™  GRUPO EXTERNO
(ABCE) Leander tenuicornis

(A) Urocaridella cyrtorhyncha

(A) Urocaridella antonbruunii

(C) Leander paulensis

(ABCE) Leander tenuicornis 2 3
f—————— (AP concinnus INDO-PACIFICO
(C) P. mercedae

0
(ACDE) 7
(C) Creaseria morieyi
—— (O) P. cartesi
’8 3 _— (C)P.ivonicus

BC 5 —1

S 2. (©)P. yuna
b L (0P antrorum
© ~ (D) P. hancocki
P & '~ ()P gracilis
(C) P. pandaliformis

(B) P. affinis
(B) P. intermedius "
(B)P. australis PACIFICO SUROESTE
(B) P. dolospinus
(B) P. litoreus
P. serenus
a (C) P. mexicanus
o~ (0) P. suttkusi
gy — (C) P. paludosus
—. (C) P. kadiiakensis R
) P. peringueyi ATLANTICQ ESTE
W7 palicoe INDO-PACIFICO
{©)P. serratus ATLANTICO ESTE
(F) P. xiphias '
(E) P. adspersus ATLANTICO ESTE
4 (C) P. floridanus
Z— %2 (C) . northropi A
$&—— () P. elegans ATLANTICO ESTE
(F) P turcorum )
&- )£ Idane ATLANTICO ESTE
%~ (F) P. mesopotamicus
&3~ (F) P. zariquieyi
—. (F) P. antennarius
(A) P. orientis
JAV(A) P. carinicauda
., (A) P. vietnamicus
(A) P. modestus
(A) P. gravieri
£) (A) P. macrodactylus
&9 () P. guangdongensis
(A) P. ogasawaraensis 4 i
D& (s cxmanni INDO-PACIFICO
(A) P. serrifer
(A) P. sinensis

>
o

>
3

ABCE

= Wz
&
=

b

]l

E

HI

@

i

I}

£

I

=]

C

F

|

(A) P. paucidens

S
(A)P. debilis

é (A) P. debilis

32— (A) P. camvanhi

“e—— (B)P. atrinubes PACIFICO SUROESTE

(0) P. schmitti
£ (C) P. octaviae
© g ©F pugio
A (g)z mr.lr;gusmvus
. (C) P. vulgaris
L &) argentinus
(C) P. paivai

th "
v (D) P. ritteri
(%P semmeiinki INDO-PACIFICO

T T T
AT PRI T
[c Tvl v TwT u Jiffw

) Extincion
O Dispersion

%% Vicarianza

Figura 29. Reconstruccidn de areas ancestrales, con base en el gen 16S rRNA en Palaemon sensu lato. A)
Distribucion ancestral de cada nodo y eventos de cladogénesis (dispersién o vicarianza) a partir de S-DIVA.
B) Posible historia biogeografica de Palaemon sensu lato. I: Hip6tesis biogeografica de proto ancestro
americano en linaje Alaocaris (Carvalho et al., 2017), II: Hipdtesis de rutas de dispersién de Palaemon
sensu stricto. I11: Hipotesis de eventos vicariantes en Palaemon sensu stricto. Regiones biogeogréficas A:
Indo Pacifico, B: Pacifico Suroeste, C: Atlantico Oeste, D: Pacifico Este, E: Atlantico Este, F: Mediterraneo.

Por otra parte, el nodo 38 (Mioceno, ~18 Ma) indica la dispersion en el Atlantico
Este y Atlantico Oeste-Atlantico Este, por un lado, un evento vicariante (nodo 37) separa
las especies del Atlantico Oeste (P. floridanus + P. northropi) de una especie con
distribucion en el Atlantico Este (P. elegans) durante el Mioceno (~15 Ma), mientras que
por otro lado se encuentra la dispersion dentro del Atlantico Este (Mioceno ~10-6 Ma)
(nodos 85, 83) con la subsecuente vicarianza entre Atlantico Este (Sur de Africa) durante
el Mioceno (~5 Ma) y el Indo-Pacifico (nodo 31) y entre el Atlantico Este y el mar

mediterraneo (nodo 32) durante el Plioceno (~4 Ma).
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El otro ancestro de Palaemon sensu lato, se ubica en el Atlantico Oeste (nodo 19)
durante el Oligoceno (~32Ma), a partir del cual se origina por medio de dispersion el clado
de especies sudamericanas (P. ivonicus + P. yuna + P.carteri) y la especie P. antrorum de
Norteamérica (Oligoceno, ~25 Ma). Asimismo, un evento vicariante (nodo 18) habria
marcado la separacion entre P. pandaliformis del Atlantico Oeste y P. hancoki + P.
gracilis del Pacifico Este en el Mioceno (~13 Ma). Otros eventos de dispersion en el
Atlantico Oeste son recuperados para especies que conforman el grupo externo
(2,9,10,11,13), algunos relacionados ancestralmente con el clado de Alaocaris (nodo 21)

que datan de finales del Eoceno y principios del Paleoceno.

Las especies P. concinnus y P. mercedae fueron recuperadas mediante un evento

vicariante (nodo 12), datando el ancestro mas cercano en el Eoceno (~52 Ma).
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DISCUSION

De acuerdo con nuestros resultados el género Palaemon sensu lato es un grupo no
monofilético, integrado por al menos cuatro linajes, recuperados a partir de la matriz de
caracteres morfoldgicos y del gen mitocondrial 16S. Dichos linajes concuerdan con los
propuestos por Carvalho et al., (2017) nombrados linajes Palaemon sensu stricto,
Alaocaris, Palaemon mercedae y linaje Palaemon concinnus, siendo estos dos Ultimos,
monoespecificos hasta el momento. La reconstruccion de areas ancestrales mostro la
region del Indo Pacifico como el centro de origen del linaje Palaemon sensu stricto
durante el Eoceno (~43 Ma) mientras que el origen del linaje Alaocaris se ubico en el
Atlantico Oeste durante el Oligoceno (~32Ma).

En un plano morfoldgico general existe homogeneidad dentro de Palaemon sensu
lato, siendo los caracteres considerados por este estudio, en su mayoria, sinapomorficos o
bien, simplesiomorficos incluyendo al grupo externo, motivo por el cual, no resulta
sorpresivo que distintos linajes estuvieran agrupados bajo el mismo género. Asi, los
caracteres que se comparten entre linajes, pueden ser resultado de convergencias

evolutivas, o bien muestra de que compartieron un ancestro en comdn no reciente.

A pesar de que la no monofilia de Palaemon sensu lato habia sido sugerida
anteriormente por Ashelby et al., (2012); De Grave y Ashelby, (2013) y Carvalho et al.,
(2017) a partir de datos moleculares, no se ha realizado ninguin cambio sistematico oficial.
Asimismo, en los trabajos de Botello y Alvarez, (2013) y Carvalho et al., (2014) los
arboles filogenéticos obtenidos presentaron politomias entre las especies pertenecientes a
distintos linajes, quedando evidenciada la no monofilia del género, no obstante, los autores
no discuten al respecto debido a que no era el objetivo de sus trabajos. Morfoldgicamente,
el andlisis cladistico efectuado por Pereira (1997), dio sustento al grupo Palaemon sensu
lato como grupo monofilético, incluyendo los antiguos géneros Palaemon, Palaemonetes
y Exopalaemon, sinonimizados por De Grave y Ashelby (2013), sin embargo, en este
estudio algunos de los caracteres utilizados por Pereira (1997), resultaron homoplasicos
de acuerdo con sus valores de IC e IR < 50 mostrando cierta concordancia con el ambiente
donde habitan. A pesar de lo anterior, nuestros resultados indican que al menos los linajes

Alaocaris y Palaemon sensu stricto estan cercanamente emparentados a diferencia de P.
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concinnus y P. mercedae cuya posicion dentro de la familia Palaemonidae no es

esclarecida en este trabajo debido a la falta de inclusion de mas especies y genes.

Por otra parte, al incluir un mayor numero de especies de distintas regiones al
andlisis cladistico, se obtuvieron cladogramas poco resueltos, con maltiples politomias,
resultado de la homogeneidad en algunos estados de caracter, sin embargo, se logra

observar la agrupacion de los linajes de América, aungque con bajo soporte.

Asimismo, el mapeo de caracteres permitio identificar aquellos con mayor o menor
homoplasia, dando soporte a algunos clados aunque no a la filogenia completa. Lo anterior
sirve como un acercamiento inicial a una reconstruccion de la historia evolutiva del grupo
sobre una base morfoldgica y para identificar aquellos caracteres que pudieran ser de
importancia filogenética. Una muestra de dicha homoplasia se presentd en el clado
integrado por las especies Palaemon paucidens y P. concinnus, ambas de la regién Asia-
Pacifico, indicando una mayor similitud que con otras especies bajo el método de maxima
parsimonia, sin embargo, molecularmente P. paucidens se relaciona con P. sinensis

(Carvalho et al., 2017 y en este estudio).
Linaje Palaemon sensu stricto

A partir del linaje Palaemon sensu stricto, se agruparon morfolégicamente las
especies marino - estuarinas de América y las especies estrictamente dulceacuicolas de
México, incluyendo a P. kadiakensis y P. cummingi, de afinidades anfidroma y troglobia,

respectivamente.

A pesar de la variabilidad morfoldgica exhibida en este linaje, los clados
conformados por especies de América tienen soporte por la presencia de una espina en el
quinto esternito (excepto en P. octaviae, P. hiltoni y P. schmitti), segmentos fusionados
en el flagelo superior de la Antena I, I6bulo del epipodito del primer maxilipedo no
prolongado, cuatro dientes en el proceso incisivo izquierdo (Carvalho, et al., 2017) y una
conformacién de 4/3 dientes en el proceso incisivo izquierdo/derecho. Por su parte,
Carvalho et al., (2017) mencionan que los caracteres que sustentan este clado son el I6bulo
anterior del epipodito del primer maxillipedo con forma elipsoide, redondeada o cuadrada,

con los lobulos parcialmente fusionados (exepto P. tonkinensis, P. kadiakensis, P.
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lindsayi, y P. suttkusi), la proyeccion anterolateral del segundo segmento antenular no
sobrepasando % del segundo segmento (excepto P. tonkinensis), punta del telson aguda
con las setas distales internas robustas sobrepasandola (excepto P. tonkinensis), de dos a
12 setas plumosas en el telson y el apéndice interna ausente en el pleépodo 1 del macho,
sin embargo, estas caracteristicas son compartidas por los linajes Alaocaris, P. mercedae

y P. concinnus.

Caso particular, al analizar sélo especies de América, Palaemon cummingi resulté
relacionada filogenéticamente con P. texanus. Esta similitud ya habia sido mostrada por
Pereira (1997) al recuperar un clado conformado por P. texanus y P. paludosus,
relacionado con P. cummingi como especie hermana, sin embargo, al incluir un mayor
namero de especies esta relacion se invalida, mostrando a ambas especies con politomias
en un clado no resuelto, mientras que en el analisis por distancia P. texanus y la especie
europea P. mesopotamicus son similares. Debido a que no se obtuvieron secuencias de P.
cummingi y la secuencia de P. texanus reportada por Carvalho et al., (2017) se basa en
una identificacion erronea (Jordan et al., 2019), la ubicacion filogenética de ambas

especies permanece incierta.

Por otra parte, los clados [P. pugio - P. mundusnovus] y [P. paivai - P. ritteri]
resultaron consistentes entre el andlisis cladistico morfoldgico y los datos moleculares,
dando soporte a estas relaciones y a la posible utilidad filogenética de los caracteres que
las sustentan. Si bien, no todas las relaciones filogenéticas resultaron congruentes con la
filogenia molecular, si se recuperaron grupos de especies a partir de la morfologia que
integra cada clado, tal es el caso de [P. lindsayi, P. suttkusi y P. paludosus], [P. hobbsi y
P. mexicanus], [P. schmitti, P. argentinus y P. octaviae], [P. northropi, P. floridanus y P.
elegans], [P. xiphias, P. pacificus, P. longirostris y P. serratus] y [P. mesopotamicus, P.
anennarius y P. varians]. Comparando nuestros resultados con el trabajo cladistico de
Pereira (1997), existen algunas diferencias en las relaciones filogenéticas mostradas, por
ejemplo, la relacion de [P. lindsayi-P. kadiakensis], [P. paludosus-P. texanus] y [P. pugio-
P. vulgaris y P. mundusnovus]. Dichas diferencias pueden ser tribuidos a varios factores:
1) el nimero de especies que conforman el grupo interno, 2) las especies que conforman

el grupo externo, a partir de las cuales se realiz6 la comparacién morfolégica, 3) los
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caracteres analizados y 4) la codificacion de los estados de caracter. Asi, cada cladograma
construido a partir de una matriz dada, representa una hipotesis filogenética distinta. En
este estudio, las relaciones filogenéticas resultantes son producto de la iteracion entre los
estados de caracter que conforman una matriz codificada siguiendo distintos criterios, mas
que de unos cuantos caracteres que sustenten cada clado de forma descriptiva. En
comparacion con la filogenia molecular generada en este y otros estudios (Ashelby et al.,
2012; Carvalho et al., 2014; Carvalho et al., 2017), se recuperaron grupos de especies
correspondientes a distintos clados con base en su similitud morfoldgica por un método
de distancia mas que a partir del andlisis de maxima parsimonia. Lo anterior puede deberse
tanto a la homogeneidad en algunos caracteres como a la falta de definicion de los estados

de caracter, producto de la variabilidad poblacional exhibida.
Palaemon sensu stricto: Caracteres morfol6gicos

La inclusion de nuevas especies debido a la sinonimizacion con los géneros
Coutierella, Exopalaemony Palaemonetes realizada por De Grave y Ashelby, (2013) trajo
como consecuencia un incremento en la variabilidad morfoldgica del género. Aunque, la
delimitacién del género incluia caracteristicas como la presencia de un caparazon liso,
dientes rostrales dorsales y ventrales, presencia de un diente y surco branguioestegal,
diente antenal fuerte, margen anterior del pedinculo antenular redondeado, espina
anterolateral pequefia, pleura del quinto segmento abdominal terminando en puntay telson
usualmente con dos setas delgadas en el margen posterior, propuestas por autores como
Holthuis (1952) y Williams (1984), algunas otras caracteristicas muestran la falta de
delimitacion del género. A partir del analisis cladistico realizado, proponemos incluir en
la descripcion del género caracteristicas que resultaron sinapomérficas como sutura y
espina branquioestegal presente, espina antenal presente, de 1 a 5 espinas interiores de la
lacinia de la maxilla | retorcidas, no bien alineadas, endito de la maxila Il dividido, borde
mesial del endito de la maxila Il con setas, mastigobranquia sobre el maxillipedo Il
ausente, seis segmentos en el maxillipedo 111, mastigobranquia sobre el maxillipedo Il
ausente, espina lateral del primer esternito toracico presente de forma triangular, forma
del propodio del segundo par de pereidépodos cilindrico, ligeramente comprimido, forma

de los dactilos 3-5 simples, pleurobranquias sobre los pereiopodos 4-5, epipodo y exépodo
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sobre los pereidpodos 4-5, apéndice interna sobre los enddpodos de los pledpodos 2-5, de
2 a 20 setas plumosas en el telson y estatocistos abiertos. Si bien, estas caracteristicas
morfoldgicas no estan exentas de ser variables o presentarse en grupos cercanos al género,
como Macrobrachium, representan la inclusion de caracteres que engloben a las especies
que han sido asignadas a Palaemon sensu stricto. Asimismo, no se descarta que algunos
de estos caracteres propuestos podrian estar bajo presion selectiva, por tanto, un estudio

MA&s Minucioso sera necesario.

Al respecto, Ashelby et al., (2015) sugieren que, uno de los caracteres con algun
tipo de presidn selectiva, podrian ser los procesos incisivos de la mandibula y el palpo
mandibular, este Gltimo caracter considerado la base de la separacién de los géneros
Palaemon y Palaemonetes. En su estudio, Ashelby et al., (2015) analizaron mediante
MEB las mandibulas de distintas especies dentro de la familia Palaemonidae,
considerando que pudiera tener importancia filogenética, sin embargo, concluyen que este
caracter es homoplasico, cuya variabilidad esta influenciada por la fuente de alimento.
Cabe sefialar que, en dicho estudio solo se incluyé a la especie Palaemon macrodactylus.
Por el contrario, en este estudio, el numero de dientes en el proceso incisivo mandibular
separd algunos linajes, mientras que ciertas conformaciones respecto al nimero de dientes
incisivos en ambas mandibulas reflejan la relacion entre especies dulceacuicolas

mexicanas.

Por otra parte, a diferencia de lo reportado por Ashelby et al., (2012) y De Grave
y Ashelby, (2013), sobre la presencia/ausencia del palpo mandibular y el namero de
articulaciones en este, no observamos ejemplares que presentaran distintos estados de
caracter dentro de alguna especie, sin embargo, al no tener acceso fisicamente a todos los
taxa, se sugiere que ambos morfotipos sean considerados en la definicion del género.

De acuerdo con el mapeo de caracteres, la presencia de este palpo en el grupo
externo indicaria que se trata de un caracter simplesiomoérfico, mostrando tres
articulaciones, excepto en la especie P. northropi, cuya autopomorfia fue presentar dos
segmentos. Asimismo, caracteres como la espina y sutura branquioestegal ampliamente
discutidos por Murphy y Austin, (2003) resultaron también simplesiomorficos y de poca

utilidad para definir el género, ya que estan presentes en los linajes Alaocaris, P.
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concinnus, P. mercedae y en el género Macrobrachium (Pereira, 1997; Murphy y Austin,
2003; Carvalho et al., 2017).

Por otro lado, algunas caracteristicas homoplasicas concordaron con el ambiente
donde se desarrollan estos organismos, por ejemplo, el nimero de huevecillos, siendo
mayor en especies marino-estuarinas que en especies dulceacuicolas, mientras que el
tamafio es mayor en estas ultimas. Asimismo, la longitud de la parte fusionada respecto a
la parte libre del flagelo de la anténula es mayor en especies de agua dulce incluyendo P.
cummingi. Aunque estas caracteristicas pudieran considerarse convergentes y estar bajo
algdn tipo de presion ambiental (Sharmay Subba, 2004; Dimmock et al., 2004), los datos

moleculares sustentan la relacion filogenética entre estas especies.
Linaje Alaocaris y Palaemon mercedae

De los dos cladogramas obtenidos a partir del linaje Alaocaris con base en la
morfologia, el primero, conformado por las especies sudamericanas P. pandaliformis, P.
hancocki y P. gracilis, resultdé el mas coherente con lo reportado por Ashelby et al.,
(2012), Carvalho et al. (2014), Carvalho et al., (2017) y en este estudio, a partir de datos
moleculares. Entre los caracteres que sustentaron esta relacion, se encuentran el rostro con
mas de 5 dientes rostrales ventrales (Pereira, 1997), la distribucion de los dientes rostrales
mas alla de la mitad del borde distal dorsal, dos espinas subapicales en el rostro, el 16bulo
del epipodito del primer maxillipedo ovalado y el borde posterior de la pleura del quinto
somita abdominal lobulado. Respecto al segundo clado, conformado por las especies
sudamericanas estrictamente dulceacuicolas, Pereira (1997) report6 la estrecha relacion
entre P. ivonicus y P. carteri, mientras que P. yuna fue descrita recientemente por Carvalho
et al., (2014), por tanto, no habia sido incluida en trabajos anteriores. Molecularmente la
relacién entre P. ivonicus + P. yuna y P. carteri se sustenta en este estudio y en los trabajos
de Carvalho et al., (2014) y Carvalho et al., (2017). Morfol6gicamente, estas especies
presentan la forma del quinto esternito ancho y sin surco, crestas laterales del segundo
esternito fusionadas, el epipodito del primer maxillipedo con un Iébulo simple, el endito
superior del primer maxillipedo con un borde interno convexo, la parte frontal de la lacinia
interior de la maxilla I ancha y el proceso molar con un area cubierta por espinas y con

dientes no prominentes.
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Por otra parte, la evidencia molecular indica que P. mercedae representa un linaje
independiente de Alaocaris y Palaemon sensu stricto, por lo cual, Carvalho et al., (2017)
sugiere erigirla como un nuevo género. La inclusion de P. mercedae a uno de los clados
de Alaocaris se debe quiza a la presencia de caracteres convergentes, relacionados al
ambiente dulceacuicola méas que a una relacion filogenética. Al respecto, esta especie
presentd méas sinapomorfias con el segundo clado de Alaocaris que con otro grupo de
especies, agrupandolas por similitud. Por otro lado, las caracteristicas autopomorficas que
sustentan la separacion de P. mercedae en otro género son la punta del telson redondeada,
las setas interiores distales no sobrepasando la punta del telson y la presencia de 8 a 18
setas plumosas, siendo este Ultimo caracter considerado como plesiomorfico (ancestral),
tomando en cuenta el criterio ontogenético, ya que entre los palemdnidos este tipo de
telson es observado en los primeros estadios larvales, reabsorbiéndose en etapas

posteriores del desarrollo (Rodriguez et al., 2010).

Caso contrario, Carvalho et al., (2017) con base molecular, indico que la especie
P. antrorum, se encuentra relacionada con el linaje Alaocaris, sin embargo, en este estudio,
morfolégicamente se separa, mostrandose independiente de cualquier otro grupo. Esto
podria deberse a que P. antrorum presenté apomorfias relacionadas a la adaptacion al
habitat troglobio (Strenth, 1976; De Grave y Ashelby, 2013), entre ellas, corneas sin
pigmento, espina lateral del primer esternito toracico en forma triangular, espina del
quinto esternito reducida a una pequefia protuberancia, el segundo par de pereidépodos de
forma esférica tan largo como ancho y un rostro sin dientes ventrales. Lo anterior se
corrobora al incluir la especie Calathaemon holtuisi, también de afinidad troglobia, con
la cual P. antrorum presenta similitud morfoldgica, respaldando la hipdtesis de
convergencia por caracteres adaptados al ambiente subterrdneo (De Grave y Ashelby,
2013). A pesar de que dicha relaciéon fue recuperada también por Pereira (1997), la
conformacién de este clado es considerado en este estudio como homoplésico y la
posicién filogenética de C. holthuisi permanece incierta ya que no hay datos moleculares

disponibles.

Por otra parte, la topologia de los cladogramas hizo evidente la diferencia

morfol6gica de ambos grupos del linaje Alaocaris, posicionandose en el analisis cladistico
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de forma independiente (Pereira, 1997 y este estudio), sin embargo, los datos moleculares
indican que comparten un ancestro en comun (Carvalho et al., 2014; Carvalho et al.,
2017). Esta diferencia morfoldgica dentro de un mismo linaje podria atribuirse a presiones
ambientales y genéticas (Dimmock et al., 2004) o bien a factores geograficos y
condiciones fisicoquimicas del cuerpo de agua donde habitan (Sharmay Subba, 2004), ya
que el primer clado esta integrado por especies anfidromas, mientras que el segundo clado

alberga especies estrictamente dulceacuicolas.

Entre las caracteristicas simplesiomorficas que respaldan el linaje Alaocaris,
incluyendo a P. antrorum, se encuentran el I6bulo del epipodito del primer maxilipedo
prolongado, espina del quinto esternito ausente y tres dientes en el proceso incisivo
izquierdo, aunque estas dos ultimas caracteristicas también estan presentes en P.
mercedae. Carvalho et al., (2017) por su parte, sustentan este linaje con base en la
proyeccion del primer segmento antenular (excepto en P. antrorum), punta del telson
aguda con setas distales internas robustas sobrepasandola, (excepto en P. gracilis y P.
hancocki), entre otras caracteristicas también presentes en Palaemon sensu stricto y P.
mercedae. Dichas caracteristicas resultaron filogenéticamente poco informativas en este
estudio, aunque son consideradas de utilidad para diferenciar entre las especies del linaje

que se distribuye en Sudamérica.
Palaemon concinnus

Los caracteres de P. concinnus no fueron mapeados debido a que no se distribuye
en America, sin embargo, si fue incluido en los anélisis cladisticos y molecular,
presentandose como un linaje independiente. Carvalho et al., (2017) describe caracteres
compartidos con los linajes Alaocaris, Palaemon sensu stricto y P. mercedae, mientras
que la Unica apomorfia que da soporte a su inclusion en un nuevo género es el apéndice
interno en el pledpodo 1 del macho. Dicha caracteristica esta presente también en el género
Leander (Holthuis, 1952), pudiendo ser una simplesiomorfia de un linaje distinto al de
Palaemon y Alaocaris.
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Filogenia molecular

Aunque hay algunas diferencias, los andlisis morfoldgicos y moleculares
concuerdan en un patrén de linajes distribuidos en distintas regiones, relacionados en su
mayoria a clados con especies del Indo Pacifico, dando soporte a la hipotesis de que este
es el centro de origen de Palaemon sensu stricto (Carvalho et al., 2017). Los clados que
contienen especies de América se encontraron mayormente relacionadas con especies de
Europa y Asia-Pacifico, lo cual sugiere que las especies americanas provienen de
ancestros de estas regiones cuya colonizacion pudo ocurrir en repetidas ocasiones
(Ashelby et al., 2012; Botello y Alvarez, 2013; Carvalho et al., 2017). Por ejemplo, la
especie P. semmelinki del Indo Pacifico, se encuentra relacionada molecularmente con
especies marino-estuarinas de Ameérica, tanto del Atlantico como del Pacifico, lo cual
podria ser muestra de que P. semmelinki proviene de un linaje que dio origen a ese grupo

de especies americanas.

Por otro lado, en el analisis bayesiano, se recuperé el linaje Alaocaris, formado por
la especie P. antrorum de Norte América, especies sudamericanas del Atlantico y Pacifico
y a Creaseria morleyi habitante de cenotes y cavernas del lado Atlantico mexicano. Para
este linaje, Carvalho et al., (2017) propone la existencia de un proto-ancestro americano,
lo cual daria soporte a la inclusion de estas especies en otro género. La posicion de la
especie P. antrorum, habitante de cavernas de Texas, EUA en el linaje Alaocaris,
conformado por especies sudamericanas, podria ser indicativo de una especie relicto, cuya
distribucion debié ser mas amplia en el pasado y por algin evento vicariante quedo
restringida a Norteameérica, sin embargo, en este estudio no logramos precisar a que evento

pudiera estar relacionada esta separacion.

Asimismo, las especies estrictamente dulceacuicolas incluidas en este analisis se
recuperan en los clados del linaje Alaocaris, en un clado de especies mexicanas y otro de
especies europeas (P. mesopotamicus, P. antenarius), estas ultimas pertenecientes al linaje
Palaemon sensu stricto, lo cual sugiere también multiples colonizaciones independientes
al ambiente de agua dulce, tal como ha sido sugerido por Botello y Alvarez (2013) quienes
reportan al menos cuatro invasiones a partir de ancestros de los géneros Palaemon (P.

suttkusi), Macrobrachium, Cryphiops, Creaseria, Neopalaemon y Troglomexicanus.
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Reconstruccion de areas ancestrales

La raiz del analisis del reloj molecular tiene su origen durante el Cretacico tardio,
lo cual concuerda con el registro fosil de algunos carideos con forma de “Palaemon”
(Moore, 1969). Por otra parte, los grupos externos estan datados durante el Paleoceno,
incluyendo los linajes P. concinnus y P. mercedae, sin embargo, se requiere de un mayor
numero de datos y analisis enfocados en estas Ultimas dos especies para tener datos

concluyentes.

De acuerdo con el analisis de Reconstruccion de areas ancestrales, el linaje
Palaemon sensu stricto se origind durante el Eoceno, hace aproximadamente 43Ma,
teniendo como centro de origen el océano Indo Pacifico. Al respecto, la region del Indo
Pacifico ha sido reconocida como el centro de origen de otras especies de crustaceos
decapodos (Signor, 1990; Crame y Rosen, 2002), por ejemplo, el género Hippolyte
(Caridea: Hippolytidae) cuyo origen esta datado en el Paleoceno, hace 57Ma (Terossi et
al., 2017). La radiacion de especies producto de la disponibilidad de multiples hébitats en
esta region se ha relacionado con eventos como el cierre del mar de Tetis y la colision

entre Australia y Nueva Guinea con el sureste de Asia (Terossi et al., 2017).

De acuerdo con nuestros resultados, multiples rutas de dispersion en el Oligoceno
y en mayor medida durante el Mioceno, tendrian que haber ocurrido para conformar la
distribucion actual del género Palaemon sensu stricto. Algunos linajes debieron continuar
dispersandose dentro del Indo Pacifico, mientras que otros se dispersaron hacia el Pacifico
Suroeste y posteriormente hacia el Atlantico Oeste, quiza, por medio de corrientes calidas
que tuvieron lugar durante el Terciario (Allmon, 2020). A partir del Atlantico Oeste la
dispersion pudo ser de Sur a Norte, pasando por el istmo de Panaméa antes de su cierre,
hacia el Pacifico Este o bien, dispersandose hacia el Atlantico Este para finalmente
terminar en el mar Mediterraneo. Lo anterior difiere a la ruta de dispersion propuesta para
el género Hippolyte, donde la colonizacién de América se da desde el Indo Pacifico hacia
el Pacifico oriental, seguida de una radiacién en el Atlantico occidental (Terossi et al.,
2017). Al respecto, dicha ruta es considerada una de las mayores barreras de dispersion
larval al significar cerca de 8,000 km de mar abierto (Cowman y Bellwood, 2013). A pesar

de que existen reportes de camarones carideos como ponténinos (De Grave, 2001) e
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hippolitidos (Terossi et al., 2017) que la han cruzado, con base en el analisis a partir del
gen mitocondrial 16S, la ruta de dispersion para Palaemon sensu stricto, podria ser la

siguiente:
1. Dispersion en el Indo Pacifico (Oligoceno y Mioceno).

La posicion de Palaemon atrinubes podria representar un linaje proveniente de una
linea de ancestria del Indo- Pacifico hacia el Pacifico Suroeste (Mioceno, 14Ma), distinta
a las demaés especies con la misma distribucion, sin embargo, no encontramos sustento en
la literatura para considerar su origen a partir de un proceso vicariante como lo indico el

analisis (nodo 61).
2. Dispersion hacia el Atlantico Oeste (Oligoceno, 33Ma-25 Ma).

Se reconoce un evento de vicarianza provocado por el cierre del istmo de Panama
(5.5-3Ma) entre las especies P. paivai (Atlantico Oeste) y P. ritteri (Pacifico Este)
ocurrido durante el Plioceno, hace aproximadamente 2.73Ma (1-6Ma). Lo anterior
concuerda con la calibracion biogeogréafica propuesta por Carvalho et al., (Datos no
publicados), quienes estiman que la separacion de estas especies hermanas ocurrié hace
aproximadamente 3 millones de afios a partir del cierre del istmo de Panama (Knowlton y
Weigt, 1998; Hurt et al., 2009). Asimismo, el analisis indica otro evento vicariante durante
el Mioceno (10.87Ma) que dio origen a las especies P. octaviae (Atlantico Norte) y P.
schmitti (Pacifico Este), sin embargo, no encontramos sustento en la literatura que indique
un evento de especiacién mediado por vicarianza. Al respecto, la distribucion de P.
schmitti, debe tomarse con reserva debido a una posible confusién causada por distintas
sinonimias, por lo que probablemente se distribuya sélo en el Atlantico Oeste, descartando

un evento vicariante y explicando su distribucion actual a partir de la dispersion oceanica.

Por otra parte, la especie P. argentinus, distribuida en América del Sur tiene
relacién con especies de Norteamérica, indicando una posible dispersion larval de Sur a
Norte. Asimismo, las especies con distribucion simpatrica en la Laguna Madre de
Tamaulipas, México, tienen su origen a partir de este linaje, teniendo su ancestro

hipotético hace aproximadamente 7.65 Ma, durante el Mioceno.
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3. Dispersién hacia el Pacifico Suroeste (Mioceno).

Dado el tiempo estimado en el reloj molecular, la dispersion hacia el Pacifico
Suroeste no es clara, por lo tanto, esta ruta de dispersion podria considerarse como parte
de las especies con origen en el Indo Pacifico relacionadas a los cambios de la region

australiana.
4. Dispersion hacia el Atlantico Este (Mioceno 18.42 Ma).

Se tiene registro de dos linajes correspondientes a esta zona geografica. EI primero
se distribuye en el mediterraneo cuyo origen esta datado hace 9.11Ma, durante el cierre
del Mar de Tetis, incluyendo P. varians. Posteriormente otro linaje estd compuesto por
especies del Atlantico Este, P. peringueyi, distribuida en Africa y P. pacificus del Indo
Pacifico que divergieron hace 5.41Ma, lo cual podria significar un evento vicariante
reciente. Por otra parte, la especie P. xiphias habria divergido de P. adspersus por un
proceso vicariante, durante el Plioceno (4.06-4.21 Ma) probablemente durante la Crisis
salina del Messiliense (5.96-5.33Ma).

5. Dispersion hacia el Atlantico Oeste 1l (Mioceno, 9.69Ma).

Este linaje di6 origen a las especies dulceacuicolas distribuidas en México. Debid
haber existido un ancestro con tolerancia a bajos niveles de salinidad, mientras que la
ingresion al ambiente dulceacuicola debié haber sido a partir de distintas colonizaciones
como lo sugieren Botello y Alvarez (2013). Asimismo, por la posicion de este clado, este
proto-ancestro pudo haber originado el linaje del Atlantico Este. Al respecto, de acuerdo
con Pasini y Garassino, (2017) el registro mas antiguo del género encontrado en Italia,
corresponde a la especie Palaemon monsdamarum, datada en el Mioceno tardio (~11.6-
5.3 Ma), mientras que Du et al., (2019) sugieren que la presencia del género en México
es de al menos desde el Mioceno temprano (~23-16 Ma), con base en el registro mas
reciente Palaemon aestuarius encontrada en Chiapas, preservada en ambar, con una

antigtiedad de aproximadamente 22.8 millones de afios.

Por otra parte, la divergencia de la linea de ancestria que daria lugar al linaje
Alaocaris tuvo su origen en el Oligoceno, en el Atlantico Oeste (nodo 19). La cladogénesis

de las especies P. carteri, P. ivonicus y P. yuna se llevé a cabo durante el Mioceno y esta
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asociada a la incursién marina y posterior colonizacion de distintos ambientes en la regién
del Amazonas tal como lo reporta Carvalho et al., (2014). De acuerdo con la posicion de
P. antrorum se sugiere que pudiera ser un relicto de una especie con mayor distribucién
que quedo confinada a cuevas de Norte América. Por otro lado, el segundo clado del linaje
Alaocaris esta marcado por un evento de vicarianza relacionado al cierre del istmo de
Panama hace 5.5-3Ma, entre las especies P. pandaliformis (Atlantico Oeste) y P.

hancocki-P. gracilis del Pacifico Este, cuya separacion esta datada en el Plioceno.

Por ultimo, de acuerdo con estos resultados, los eventos de cladogénesis son en su
mayoria por dispersion ocednica mas que por eventos vicariantes, contrario a lo propuesto
por Ashelby et al., (2012).
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CONCLUSIONES

El género Palaemon sensu lato estd conformado por al menos cuatro

linajes: Palaemon sensu stricto, Alaocaris, P. concinnus y P. mercedae.

El género Palaemon sensu lato distribuido en América esta representado
por cuatro grupos distribuidos en al menos 2 linajes soportados por datos

morfoldgicos y moleculares

La mayoria de los caracteres descritos muestran algun grado de homoplasia
es decir, son producto de un cambio evolutivo paralelo bajo un proceso de

convergencia.

El género Palaemon sensu stricto y el linaje Alaocaris comprenden un
conjunto de caracteristicas sinapomorficas que deberdn ser revisadas

morfolégicamente de manera minuciosa.

La divergencia del género Palaemon en América ocurrid entre el Cretacico

superior y el Terciario temprano, hace aproximadamente 50 Ma.

El linaje Alaocaris representa un linaje distinto al género Palaemon que

incluye en su mayoria especies de Centro y Sudamérica

El genero Palaemon sensu stricto se origind en el Indo Pacifico y
posteriormente coloniz6 América principalmente mediante procesos de

dispersion larval, mas que por eventos de vicarianza.
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CAPITULO 2

ESTRUCTURA GENETICA POBLACIONAL
DE LOS CAMARONES DEL GENERO
Palaemon (WEBER, 1795) (CRUSTACEA,
PALAEMONIDAE) DE LA LAGUNA MADRE,
TAMAULIPAS, MEXICO.
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RESUMEN

En el Capitulo 2 intitulado “Estructura genética poblacional del género Palaemon
en la Laguna Madre, Tamaulipas, México” se analizaron los procesos microevolutivos
que tienen lugar en una de las lagunas hipersalinas de mayor extension a nivel mundial,
utilizando como modelo de estudio a las especies simpatricas P. pugio, P. mundusnovus
y P. vulgaris. Para ello, se analizo la diversidad, distancia y los niveles de diferenciacion
genética de cada especie de forma intra e inter poblacional, empleando secuencias del gen
mitocondrial Citocromo Oxidasa | (COIl). La estructura genética encontrada puede ser
explicada por eventos recientes relacionados a corrientes oceanicas, dispersion y retencion
larval estacional. Se discute sobre las posibles causas de los haplotipos compartidos a
través de la distancia geogréfica, asi como los posibles facilitadores y barreras de
dispersion dentro de la laguna Madre en Tamaulipas.
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ABSTRACT

In Chapter 2 entitled "Population genetic structure of the genus Palaemon in
Laguna Madre, Tamaulipas, Mexico™ the microevolutionary processes that take place in
one of the largest hypersaline lagoons in the world were analyzed, using the sympatric
species P. pugio, P. mundusnovus and P. vulgaris as a model. For this, the diversity,
distance and levels of genetic differentiation of each species were analyzed in an intra-
and inter-population way, using sequences of the mitochondrial gene Cytochrome
Oxidase | (COI). The genetic structure found can be explained by recent events related to
ocean currents, dispersal and seasonal larval retention. The possible causes of shared
haplotypes through geographic distance are discussed, as well as possible facilitators and

dispersal barriers within the Laguna Madre in Tamaulipas.
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INTRODUCCION

La genética poblacional estudia la composicion genética dentro y entre las
poblaciones, asi como los cambios que resultan de la intervencion de factores evolutivos.
Particularmente sirve para medir la variabilidad intraespecifica y su distribucién, con lo
cual se pueden reconocer especies cripticas, el origen de invasiones bioldgicas, aportar
datos para la conservacion y manejo de poblaciones silvestres y elucidar la historia
evolutiva de las especies (Woods et al., 2017).

Anteriormente se consideraba que las especies marinas y estuarinas presentaban
alta conectividad geografica ya que podian dispersarse ampliamente, aumentando el flujo
genético entre las poblaciones, sin embargo, estudios recientes han demostrado que
existen niveles de diferenciacion genética entre poblaciones acuaticas con distintos rangos
de distribucion e incluso se presentan diferencias en la estructura genética poblacional
entre especies congéneres simpatricas, lo cual desacredita el paradigma de estas
poblaciones de forma generalizada como sistemas panmicticos (con elevado flujo génico,

con poca o nula diferenciacion genética).

Los camarones carideos marino-estuarinos, Palaemon pugio, P. mundusnovus y P.
vulgaris se distribuyen en el sureste de Canada, la costa Este de Estados Unidos y en el
Golfo de México. Habitan de forma simpatrica en la Laguna Madre de Tamaulipas,
considerada como parte de uno de los sistemas hipersalinos de mayor tamafio en el mundo.
La capacidad de dispersion de estos camarones es alta debido a que cuentan con un
desarrollo larval prolongado, por lo cual, se espera que presenten valores de flujo genético
elevados. No obstante que los camarones del género Palaemon son abundantes en
sistemas estuarinos, existen pocos trabajos enfocados en estudiar la estructura genética 'y
los procesos historicos y contemporaneos a los que estan sujetas estas poblaciones.

La identificacion de barreras geograficas y zonas de flujo o discontinuidad genética
en un modelo estuarino como la Laguna Madre de Tamaulipas permitird un mejor
entendimiento de los procesos evolutivos que han actuado sobre las poblaciones de
camarones y aportara datos para establecer estrategias de conservacién y un manejo

eficiente de las mismas.
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ANTECEDENTES

Genética de poblaciones y especies en estudio

La genética de poblaciones es una rama de la biologia que se encarga de estudiar
los patrones y las causas de la diversidad genética poblacional, tomando como base la
variacion genética (Pifiero et al., 2008). Particularmente, sirve para medir la variabilidad
intraespecifica y su distribucion, con lo cual se pueden reconocer especies cripticas
(Reuschel et al., 2010), el origen de invasiones bioldgicas, utilizar el nivel de variabilidad
para la conservacion y manejo de poblaciones silvestres y elucidar la historia evolutiva de

las especies (Woods et al., 2017).

Entre las herramientas moleculares que han sido utilizadas para los estudios de
genética poblacional podemos mencionar las isoenzimas, polimorfismos de fragmentos
de restriccion (RFLP), polimorfismos de ADN amplificados aleatoriamente (RAPD y
AFLP), secuencias internas repetidas (ISSR), microsatélites y secuencias de ADN

mitocondrial y de cloroplasto (Pifiero et al., 2008).

De éstas, las secuencias de ADN mitocondrial han sido ampliamente utilizadas
para describir la variacion genética inter e intrapoblacional en crustaceos, debido a que
este genoma es de herencia materna, carece de recombinacién (Hillis et al., 1996) y tiene
una alta tasa de mutacidn, caracteristicas que lo hacen util para realizar inferencias de
eventos micro evolutivos como flujo genético, aislamiento por distancia, determinacion
de cuellos de botella, efectos fundadores y expansiones demogréficas (Botello y Alvarez,
2010).

Dentro de los genes mitocondriales, el gen Citocromo oxidasa | (COl), con una
tasa de mutacién de 3% por millon de afios (Trontelj et al., 2005) es el gen mas utilizado

en estudios genético-poblacionales en camarones carideos.

Los camarones carideos marino- estuarinos, Palaemon pugio, P. mundusnovus y
P. vulgaris presentan una distribucion simpatrica que se extiende desde el sur del Golfo

de Saint Lawrence, Canada, hasta la costa atlantica de los Estados Unidos y el Golfo de
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México (Barba et al., 2005; Chace, 1972; Hildebrand, 1958; Rodriguez de la Cruz, 1965;
Zarur, 1962).

En el sistema lagunar de Tamaulipas, estos camarones coexisten en pastos marinos
y areas de manglar, donde tienen un gran valor ecolégico (Britton y Morton, 1997; Jordan-
Hernandez et al., 2019). Debido a su abundancia en los estuarios, influyen en la
transferencia de energia y nutrientes en las redes troficas, ya que son una fuente disponible
de alimento para invertebrados, peces, aves y mamiferos (Chaplin-Ebanks y Curran,

2007).

En un estudio efectuado por Jordan-Hernandez et al., (2019), cuyo objetivo fue
dilucidar la validez taxondmica de estas tres especies utilizando los marcadores
mitocondriales 12S, 16S y COl, se obtuvieron valores de divergencia menores al 3% con
este Gltimo gen, lo cual podria indicar la presencia de estructura genética a lo largo de la

Laguna Madre de Tamaulipas.

Genética poblacional en sistemas acuéticos

Por afios se consider6 que las especies acuaticas presentan una alta conectividad,
facilitando la dispersion y permitiendo un flujo genético entre poblaciones elevado
(Galarza et al., 2009; Baeza y Fuentes, 2012), debido a que las barreras geogréficas no
son tan evidentes como en el ambiente terrestre. Sin embargo, estudios recientes han
demostrado que existen distintos niveles de diferenciacion genética entre poblaciones
marinas y estuarinas con amplio rango de distribucion e incluso se presentan diferencias
en la estructura genética poblacional entre especies congéneres simpaétricas, lo cual
desacredita el paradigma de poblaciones acuéticas de forma generalizada como sistemas

panmicticos (Reuschel et al., 2010).

Entre las barreras identificadas en los ecosistemas acuaticos, se encuentran las
barreras geogr