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“Un cientifico en su laboratorio no es solo un técnico: es también un
nifio situado ante fenomenos naturales que le impresionan como un
cuento de hadas.”

Marie Sklodowska Curie (1867-1934)



AGRADECIMIENTOS

Primeramente quiero agradecer al H. Comité de Tesis.

Dra. Susana Favela Lara quien confid en mis capacidades no solo para continuar
con el camino de la ciencia, sino de formarme como profesionista e investigador. Me
dio la oportunidad de continuar en el Laboratorio de Ecologia Molecular,
compartiendo con los demas mis limitados conocimientos, que me ayudd a crecer
intelectualmente y como persona; también aporté de manera inconmensurable a mi
formacion como profesor al darme la oportunidad de impartir catedra en algunos de
sus grupos. Pero sobre todo ello, confido en mi como persona, como amigo y como
colega, estoy tan agradecido con Usted Dra., por ayudarme a crecer en todos mis
aspectos y empujarme ain mas hacia este mundo de la investigacion y la docencia
que dia a dia creo mas que es mi futuro. Quisiera algin dia llegar a ser tan buena
persona como Usted, tan buen investigador y compaiiero de trabajo. Gracias, gracias
por todas sus ensefianzas y motivaciones, gracias por guiarme en las ciencias, gracias

por ser mi amiga.

Dr. Antonio Leija Tristan, agradezco la gran pasion por la vida marina que
transmitié en mi, por tantas salidas a campo, dias de estrés y su dedicacion por sacar
las cosas adelante, muchas gracias por que en ningin momento me detuvo en mis
ideas y objetivos, al contrario, busco la manera en que se lograran. Muchas gracias

Maestro por aportar tanto a mi formacion profesional.

Dr. Roberto Mendoza, Las revisiones mas dificiles y los comentarios mas acertados
los recibi de Usted, la elocuencia y exactitud de sus revisiones y de las platicas tan
amenas. He aprendido de Usted mucho mas de lo que crei, porque no solo criticé de
manera profesional mi trabajo de tesis, sino que busco la forma ideal de sacarle el
mayor provecho y me hizo ver todo mi potencial. No solo como parte de mi comité
de tesis, sino también como Maestro, aprendi bastante de Usted, en lo personal uno
de los mejores maestros que tuve en la carrera y en la maestria. Muchas gracias por

todo Dr.



Dr. Gabino Rodriguez, desde la Licenciatura que he estado en contacto con Usted y
fue quien me guid en muchos aspectos de la carcinologia y uno de los motivos por
los cuales sigo teniendo en mente el utilizar a los crustaceos como modelo de estudio
para mis trabajos de investigacion. Muchas gracias Dr., por sus aportaciones y sus

comentarios.

Dr. Alberto Valadez, quien ha seguido de cerca también mi trabajo de tesis,
proponiendo analisis y buscando la manera idonea de sacar adelante la investigacion.
Gracias por estar siempre atento a mis inquietudes y por ver en mi las capacidades

para hacer esto y mas. Gracias por su apoyo y aportes en la tesis.



Es dificil agradecer a tantas personas que han hecho de este camino maés llevadero,
sin embargo, en la medida de lo posible (porque como recuerdan, mi cerebro me
juega unas pasadas muy malas) trataré de recordarlos a todos, al no mencionar a

alguien no significa que no impactd en mi vida.

Familia

En nuestra sangre corre el ¢éxito desde muchas perspectivas. A mi me toco
representar la parte cientifica y de investigacion, sin embargo, todos los dias siento a
que Ustedes estan a mi lado. Papa, Mama, Ustedes han demostrado para mi la valia
de una familia, la importancia de la sangre y la lucha por ver crecer a los tuyos.
Siempre estuvieron aqui para mi, cualquier cosa que ocupara, tantos desvelos y
estrés, lo llevaron conmigo, todos aquellos dias que me quedé a dormir en el
laboratorio, todo el tiempo invertido en la Maestria también es tiempo que Ustedes
invirtieron, en mi, siento tan profundo agradecimiento por tener tan inigualables
padres que nunca dejaron de creer en mi y que sé que siguen creyendo en mi. Gracias
padres por ser tan Ustedes, porque gracias a Ustedes tengo la fortaleza para seguir
adelante y el amor para saber que no voy solo en este caminar. Mis hermanos, juegan
un papel sumamente importante en mi vida, les agradezco que se preocuparan por
mi, que vieran por mi futuro y se alegraran por mis logros. Tengo cuatro formidables
ejemplos de vida, de desarrollo, de pasion, de amor y carifio, quisiera algun dia ser
como Ustedes, los amo con todo mi ser. Mis hermanos 2.0, mis cuiados, gracias por
preocuparse por mi, también se alegraran por mis logros y procuran saber de mi,
gracias por todos esos momentos tan inigualables, aunque no somos hermanos de
sangre, los considero como mis hermanos también, muchas gracias!. Mis sobrinos
juegan un papel muy importante también, son esos pequeiios destellos de alegria y
jovialidad que hacen olvidar cualquier estrés y penetran en la mente para darte
cuenta que hay que disfrutar todo momento, cada que los veo recuerdo cuando era
nifio y me divertia como ellos. Gracias mis pequefios, por todas esas sonrisas y
alegrias compartidas, los quiero un monton!. Mi familia politica es de suma
importancia igualmente. Gracias a los padres de Fernanda, sus abuelos, tios, primos y
allegados, por preguntar también coémo iba y hacerme sentir querido y apreciado,

muchas gracias a Ustedes por tales palabras!



Maestros

A la Dra. Libertad Leal Lozano, que aunque no integré mi comité, si fue parte
fundamental de mi formacion profesional, gracias por creer en mi y por hacerme ver

lo maravilloso de la biologia, la quiero un montén!

Muchos maestros aportaron a mi formacion, poco o mucho, pero todos los
mencionados aqui generaron un impacto positivo en mi desempefio y mi valor
profesional: Dr. David Lazcano, Dr. David Villarreal, Dr. Juan Salas, Dra. Graciela
Gonzalez, Dr. Rebollar, Dr. Montemayor, Dr. Aguilera, Dr. Heredia, Dra. Adriana
Flores, Dra. Maria del Socorro Flores, Dr. Luis Silva, Dr. Sergio Galino, Dr. Juan
Manuel Alcocer Gonzalez, Dr. Benito Pereyra, y de entre ellos al que mas recuerdo
con mucho cariflo y todavia reciento su falta, el Dr. Glafiro Alanis. Gracias por todas

sus ensenanzas.

Colegas

Muchas gracias a toda la comunidad biolégica que estuvo aqui pendiente de mis
avances, frustrdndose conmigo por que no amplificaban los genes, desviviéndose por
que no saliamos a campo (o porque salimos a campo!), pasando frios terribles y
horrorosos calores, muchas gracias a todos ustedes. Sin embargo, quiero extender el

agradecimiento especifico a ciertas personas:

Mi gran colega, camarada y amigo cDr. Hiram Herrera Barquin, quien atin y cuando
ya no necesitaba ir a campo a muestrear para su tesis, se aventurd a acompafiarme,
son pocas las personas que harian algo asi y el siempre tuvo la firmeza de decir “Si,
yo voy” en cualquier momento. Gracias por el apoyo que me diste todos estos afios,
tantas cosas que pasamos juntos en el Laboratorio de Ecologia Pesquera, en campo,
en el Cacobus y en todos lados. Quiero agradecer también a todo el equipo de
Ecologia Molecular, que estuvo al pendiente: Tere, Lucy, Nayelli, Karina, Irma,
Paola, Liz, Memo, Brian, Silvana, Valeria, Victor, Katia, Rossana y Santiago (Y los
demas que seguro olvidé justo en este momento), gracias por su apoyo, por preguntar

o por echarse una cheve a mi salud.



Desde otros laboratorios, incluso otras universidades, hubo gente que se preocupaba
y preguntaba por mi trabajo de tesis, por mis materias y en general, por saber como
estaba, también quiero agradecerles por tomarse un minuto para preguntar, muchas
gracias a: M.C. Raul Rodriguez, Biol. Chava Narvaez, M.C. Anwar Medina, QBF
Patricia Guerrero, Al pequeiio Sagan Medina Guerrero, M.C. Mariana Herrera, M.C.
Paulo Razo, M.C. Abigail Robles, cDr. Carlos Barriga, M.C. Sergio Luna, Bidl. Sion
Carredn, Dulce y Verito y los demés que no recuerdo, Muchas gracias amigos por

preocuparse.

A mis colegas de la Maestria, sobre todo a: Franco, Gaby, Greta, Miros, Ale, gracias
porque hicimos buenos equipos, salidas a campo y tareas nocturnas. Gracias por los

tips y las alivianadas!

Quiero agradecer también a mis colegas de Wolfpack, con quienes me quitaba el
estrés de encima para jugar un poco al futbol, bromear o echarnos unas cheves.
Muchas gracias amigos por estar ahi, en especial a: El Dave, Lalo, Jaime, Chava,

Fer, Alex, Hernan, Javy y el resto del equpo.

Agradecer también a mis amigos de Memento Mori quienes también ocuparon un
lugar en mis pensamientos e hicieron de estos dos afios un poco mas ligeros: Chok,
Carl, Conejo, Philippe, Fabian, Fofo, Pedrus, Mario y Octavio (aunque este ultimo ya

ni iba) y claramente, a sus respectivas parejas.

Extiendo mis agradecimientos también al H. C. LQCLB-CONACYT principalmente
a Silvano, Florentino, Itandehui, Virimar, Lord Kusta y Laura Nufiez. Gracias

amigos!

Mis amigos de la prepa y agregados, gracias por preguntar qué era lo que hacia y
poner cara de “no entiendo nada pero esta bien...”: René Davila, Kike Zamacona,
Zamantha Pefia, José Gonzalez, Mariana Elizondo, Lulu Pefia, Caro Villarreal, Cecy

Flores, Nelly Zamarripa. Gracias amigos!!



Finalmente quise dejar este tltimo agradecimiento en una hoja especial.

Maria Fernanda Estrada Puente, gracias mi vida por todo lo que has hecho por mi,
por que también luchaste a mi lado para dar este paso, por creer en mi y confiar en
que todo saldrd bien. Gracias por ser la persona que me ve con una sonrisa y se
enorgullece de lo que hago, muchas gracias por tu pasion y tu amor. Muchas gracias
por todos los consejos, por las preocupaciones, por reconocer el esfuerzo y sobretodo
no desesperarte de los dias que tuve que llegar tarde a algin evento. Eres el motor de

mi existencia. Te amo!



DEDICATORIA

Pequefia, cuando leas esto quiero que sepas que desde que supe que ibas a nacer,
iluminaste mi vida. Hace 9 meses y 17 dias luché atin mas por terminar este peldafio
de la escalera de la vida, ahora sonrio todo el tiempo y veo un futuro lleno de alegria.
Prometo guiarte y procurar que tu andar sea sereno y que en lo Unico que te

preocupes sea en salir adelante, aprender y conocer...

Dedico este trabajo de investigacion por esta pequefia que llena mis dias de alegria,

te la dedico a ti mi Princesa, con mucho amor:

Tza Srdanda

17 de Abril 2018



INDICE GENERAL

1 INEFOAUCCION eueeueeireeneiirecsercnesenssecsansnsssecssessesssessssssesssesssessesssesssessssssassssssasssasssessassane 1
2 ANTECEACILES c.uueeruneerrensunrssansssecssrecsanssssesssnesssessasssssssssnsssssssssssssssssassssssssssssassssasssssssassss 3
2.1  Factores €COIOZICOS ..ccuuiiiuiiiiiiiiieeiieeie ettt ettt ettt ettt ettt s be bt e s e eneeeaeeens 3
2.2 Factores fISICOQUIMICOS ... .eiuiiiuieeiieiieeieeeite et et te ettt et steeste et esebeesseesneeeseesaeeens 4
2.3 Distribucion GEOZIATICA .....cccueruiiriiiiiriiiiieieeitere ettt 6
2.4 FIlOZRNIA .. eiiieieiieeiie ettt ettt ettt et e bt ae e et e e bt e et e e bt e snbeeteesateens 7
2.5 Ecologia FIlOZENETICA ........eiiuiiriiiiiieiie ettt ettt 8
3 JUSHHICACION ueeneereineiiiiiineciinenteneestnaecnisenssecsessesssessssssnsssesssssssesssssssseessessassses 10
T & 4717 ) (TR 11
S ODbjetivos del Trabajo .....ceeeenieenseniseensenssnnnsnnsssessensssesssssssssssssssssessssssssssssssssss 11
5.1 ODBJetivo GENETaAl ....ccuviiuiiiiiiiiiiriieieecet ettt 11
5.2 ODbjetivos PartiCULATES ........coeriiriiriieiirieieeere ettt 11
6 Material Y MELOA0S ......cceuienueiniuinseriseinsinssninssisssnssssssssissssssssssssssssssssssssssssssssssssssase 12
6.1 Trabajo de campo y 1abOTatorio. ........cccueeriiiiiiiiiieiieee e 12
6.1.1 Colecta de OrganiSMOS. ......ceveruieruerierieeiinitenteete ettt sttt et e st sreenreeanes 12
6.1.2 Relaciones ECOlOZICAS. ........ouiiuiiiiiii e 13
6.1.3 Toma de datos fiSICOQUIMICOS. ...cuuiiuirriiiiiieiie ettt e 13
6.2 Pedologia del SUCLO ........ooiiiiiiiiiiiiic s 14
6.2.1 TEMPEIALUTA .....eeiiiiiiiiieiiiee ettt ettt et e s e e s e e s 14
0.2.2  PHu e ettt 14
6.3 Biologia MOIECUIAT. ......couiiiiiiiieiee e 17
6.3.1 Extraccion de ADN......c.ccooiiiiiiiiiiiieieece e 17
6.3.2  Amplificacion - PCR .......cccoooiiiiiiiiiiitee e 17
6.3.3  SECUCTICIACION ...cuveuriiiiiiiieeiteieete ettt ettt sttt 19
6.3.4 Seleccion del Grupo EXIEINO .....cocverieriiiiiriiniieienicrieceeeeee e 20
6.3.5 ANALiSiS de DAtoS ....eoueiriiiiiiiiiiieieeceee s 20
6.3.5.1 Analisis de SECUCNCIAS.......cceeruieiiriieiirierieeteee sttt 20



6.3.5.2 Construccidn de arboles fillogenéticos .........ceevvereevirieneeieniicneiieneceenee. 21

6.4  Ecologia FIlOZeNEtICA .......eciuiiiiiiiieiiieiee et 22
6.4.1 Coeficiente de Autocorrelacion de MOTan. .........ccceeveeeviieiiiniiienienieeeee e 23
6.4.2 Lambda de Pagel.........cccooiiiiiiiiiie e 24
6.4.3 K de BlOmDErg......cccueiiiiiiiieiiee et 24
6.4.4 Modelos de Evolucion Avanzada ............cooceeeiiiiiiiiiieniiceceeee e 25

6.4.4.1 Modelos de Movimientos Brownianos............ceceeeeervueenienieenieenieeneeneeens 25
6.4.4.2 Modelos Ornstein-Unhlenbeck............ccooiiiiiiiiiiiiiiiiieee, 25

T ReESUILAAOS cuueenneeenrenreniniennensiensaensnnsssensnesssesssnssssnssssssssessssessanssssssssnsssssssssssssssssssssas 27

7.1  Relaciones ECOLOZICAS.......ccuuiiiiiiiiiiieiieee ettt 27
711 ADUNAANCIA ..ottt ettt ettt ettt et eneeas 27
712 DIVEISTIAAA ..ottt et e 29
To1.3 0 TEXIULA oottt et ettt e et e ettt esbte e sbaeesabeeeeasee s 31
7.1.4  Analisis FiSICOQUIMICOS .....eeitiiiiiiiiieiieeiie sttt ettt 32

T LA PH ettt 32
7.1.4.2  Sales SOIUDIES .....cccueiiuiiiiiee et 32
7.1.4.3  Salinidad .....ccoooiiiiiiieie et 32
7.1.4.4 TEMPETATUTA...ccoiutiiiiiieiiiie ettt ettt e et e e e et eesbeeesabeeesabeeeas 33
7.1.4.5 Materia OTZANICA ...cc.eevueriirieiieierieeieeteste ettt ettt sttt sae e 33
7.1.5 Caracterizacion Ambiental ...........cccooiiiiiiiiiiiiiie e 36

7.2 FILOZENMIA . ...ciiiieiiieiie ettt ettt ettt et et e et e et e b e nbeenneas 38

7.2.1 Filogenia MoIeCUIAT ........cccuiiiiiiiiiiiiiie e e 38
7.2.1.1 RegION 128 it 38
7.2.1.2 ReION 16S... ..ottt 38
7.2.1.3 Region Citocromo OXidasa [ .......coceeveriiriiiiniiiniiniiiicccececeeeceeen 38
7.2.1.4 Regiones concatenadas ..........oceerueeeuieriieeieeniieeiieeiee et esiee et e iee e ens 39

7.2.2 Método de Sustitucion Nucleotidica..........oocueevuieiiiiiieniiiiieieeieceeee e 39

7.2.3 Divergencia @VOIULIVA ......c.ceoiuiiiiiiiieie et 39

7.2.4 Construccion de arboles fillogenéticos ..........cooeevueriereriiiniinieiiniereceeeceeeen 40
7.2.4.1 Neighbor-Joining (NJ). .....cocoriiiiniiiiiieeeeeeeee e 40

II



7.2.4.2 Maximum-LikeliThood (ML) .........cccouiiiiiiiiiiiiecee e 43

7.3 Ecologia FIlOZENEtICA .......eciuiiiiiiiieiiieiee ettt 45
7.3.1 Conservadurismo Filogenético de Nicho Ecoldgico (CENE)........ccccocevveneeee. 45
7.3.2 Coeficiente de MOTAn (1 )....ccoeriiiiiiiiiiiiieeee e 48
7.3.3 Lambda de Pagel y K de BIOOMETZ........c.coviiiiiiiiiiiieiiciecce e 50
7.3.4 Modelos de Evolucion de Caracteres..........ocueeueereeeriienieeieenieeiiesie e 51

7.3.4.1 Estado Ancestral de Caracter (MV) .......cociiiiiiiiiiiiiiiieieeeeeee e, 51
7.3.4.2 Estado Ancestral de Caracter (Movimientos Brownianos) ............ccccceeeeneee. 62
7.3.4.3 Modelos Evolutivos COmMParativos.........cc.eeeveeeerieenienieneenieneenieeeeseenneennes 63
7.3:4.3.1 BMIL oottt 64
T.3:4.3.2 OUT oottt sttt 65
7.3.4.3.2 OUMVA .ottt 65
2.3.4.3.4 Comparacion de Modelos .........ccoceevueriiriiiiniinieieneeneeeesece e 66

8 DISCUSION cueeneerrincciistectiniestenstecnssseesstesssssesssessssssesssesssessesssessssssasssssssessasssasssessassses 67

Bl ECOLOZIA....eiiiieiee ettt sttt ens 67

8.2 FAlOZENIA ...ttt ettt et ettt et ettt et eateens 68

8.3 Ecologia FIlogen€tica........c.ooviiiiiiiiieiieie ettt 71

O CONCIUSIONES .oueeeueeeruensnnisaensnessaenssnnsssenssnesssnsssnsssansssssssssssssessasssssssssssssssssasssssssssasssas 76

0.1 ECOIOZIA ¢ttt ettt et ettt e e e eneas 76

0.2 FIlOZENIA . ...ciiiieiiieeie ettt ettt ettt ettt ettt e b e eneas 76

9.3 Ecologia FIlOZeNEtICA .......eeiuiiiiiiiieiii ettt 76

10 Referencias BiDlIOGraficas.......cceviivveiisiissuinsinssninsinssninsnnssnicsecsssssssesssssssssessnsnns 77

II



INDICE DE TABLAS

Tabla 1 Clasificacion de Ph.......ciininneiininninsenseininsnensninensnensnessenssecssessssssesssecssssses 14
Tabla 2 Clasificacion de la saturacion salina.........ceieecneeirensensecssensecsnecsecssecsaceseennee 15
Tabla 3 Clasificacion de la materia Organica ........ceeeecveeisecsnecsecssensecssecsecssecsaecseennee 16
Tabla 4 Prilers cuccueeinenisennsenssnensenssnnsssenssnesssnsssnsssanssssssssasssssssasssssssssssssssssssssssssssssssne 18
Tabla S Programa para PCR de la region ribosomal 16S............ccccoeeevueeuerensuccnnnane 18
Tabla 6 Programa para PCR de la region mitocondrial Citocromo Oxidasa I ........ 18
Tabla 7 Programa para PCR de la region ribosomal 12S...........ccccvvueevuriersuecsuccnennne 18
Tabla 8 Abundancia de eSPECIes ......cccuveeevvriisvrrisssrrissnrissnncssnrcsssnncssssncssssscsssssssssssssnns 28
Tabla 9 Diversidad de ShannoN ........ueeieeineennenisnnnsenssnensenssnessensssesssessssessssssssesssesssses 29
Tabla 10 Dominancia de SIMPSON .....eeieeineensensseeisensseensessssessanssssssssnsssssssssssssssssassns 29
Tabla 11 Riqueza, diversidad y equidad especifica..........ccceverevurisvercsuicssercsnensseccsnecnnnes 30
Tabla 12 Analisis de T de HutChinSomn........ucveiveecseiisensnecseiiensenseessensaecssessesssessaccsesanee 30
Tabla 13 Datos de caracteristicas fisSiCOQUIMICAS c...cccevueerurirensenseeisenseecseecsenseecsaecnennee 37
Tabla 14 Sitios variables, informativos y longitud de las regiones utilizadas............ 39

Tabla 15 Relacion de la divergencia evolutivas entre las especies del género Uca ... 40

Tabla 16 Diversidad filogenética de Faith (1992)......c.cccoveeveiiiinseinsnicssercsnenssencsnecsanns 45
Tabla 17 Determinacion de la Uniformidad Filogenética (UF) ........ccceverevurrneccnennnen. 46
Tabla 18 Determinacion de la distancia media del vecino mas cercano .................... 46
Tabla 19 Diversidad filogenética beta entre localidades ............coeeevueevercieiseccinennne 47
Tabla 20 7 de MOTAD c....cccueiiveinseissencsensssncsssssssissssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssass 49
Tabla 21 Lambda de Pagel...........iiuiiiiiiiniiiinsnnininicssnncssnncsssnncssssncssssscssssscssssscnns 50
Tabla 22 K de BIOOMEI'G .....uucieveiiivsuiiiinrinssnninssnissnncssnnncssssncssssscssssscsssssssssssssssssssssssssss 50
Tabla 23 Modelos evolutivos derivados de MB. ...........ccueievverissnnicssnricssnnccssneccssnnccnns 64

IV



INDICE DE FIGURAS

Figura 1 Mapa de Distribucion del género Ucd..........cueccersueeruecrenseenseecsnnssecssecesssessnnes 7
Figura 2 Arbol filogenético obtenido de Shih et al (2016) fam. Ocypodidae. ........... 9

Figura 3 Mapa de las zonas de colecta de MUESEIE0. .....ccceeereerreersuensanessaensaensnessaecanes 12
Figura 4 Distribucion de la abundancia de las seis especies en las localidades......... 28
Figura 5 Triangulo de textura (Edward, 2000) .........cccccevverererisncssencsecsssicsansssssssseesanne 31
Figura 6 Clasificacion del pH del SUELO .....coueeeivenseecseisensneisnnsnnseecsnnsnessecsncsseessecsessnee 33
Figura 7 Solubilidad de Sales........oueiuenreensenssnnnsnenssnnnsnenssncsssenssnnssaesssncsssessssssssessssssss 34
Figura 8 SaliNIdad ......ccueeiuenneenieninnnininineninenniensnenssnnsssesssncsssesssssssssssssssssssssssssssssssssaes 34
Figura 9 TemPeratura.. .....ceieiiieenssnecnssnncssnecssssscssssscsssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssns 35
Figura 10 Materia Organica ........cecceensensecsenssenseecseessecssecssessesssecssssssssssssasssesssessassses 35
Figura 11 Relaciones filogenéticas del género Uca utilizando el método NJ............. 41
Figura 12 Arbol CONSENS0 NU. ......ccceeueeuerressesssessessessssssessssessssssessessessssssessessasssessessessasss 42
Figura 13 Arbol filogenético MAXima-VeroSimilitud.........c.eeveererrersersersessessescsessessense 43
Figura 14 Diversidad filogenética beta..........cccovuieveinveinsinsseiisecsseinsnecsssicsesssnncsseesanns 48
Figura 15 Estimacion del Coeficiente 7 de MOIan........coveeeseesensuecseesecseecsacssecssecsasnne 49

Figura 16 Estado ancestral de caracter Maxima-Verosimilitud de Temperatura.... 52

Figura 17 Estado ancestral de caracter Maxima-Verosimilitud de Sales Solubles... 52

Figura 18 Estado ancestral de caracter Maxima-Verosimilitud para Salinidad. ..... 53
Figura 19 Estado ancestral de caracter Maxima-Verosimilitud de pH. .................... 53
Figura 20 Estado ancestral de caracter Maxima-Verosimilitud de MO.................... 54
Figura 21 Comparacion de estados de caracter entre Temp y Sol Sal....................... 54
Figura 22 Comparacion de estados de caracter entre Temperatura y Salinidad. .... 55

Figura 23 Comparacion del estado ancestral de caracter entre Temperatura y pH.55

Figura 24 Comparacion del estado de caracter entre Temperatura y MO............... 56
Figura 25 Comparacion del estado de caracter entre Solubilidad Salina y MO....... 56
Figura 26 Comparacion de estados de caracter entre Sal y Sol Sal. ..........cccceeueeueee.. 57
Figura 27 Comparacion del estado de caracter entre Salinidad y pH. ..........c..c........ 57
Figura 28 Comparacion entre el estado ancestral de caracter de Sal y MO. ............ 58
Figura 29 Comparacion entre el estado ancestral de caracter de pH y Sol Sal. ....... 58



Figura 30 Comparacion entre el estado ancestral de caracter de pH y MO. ............ 59
Figura 31 Compilado de estado ancestral de caracter...........ueeceenseesseensenssnessaeesnnes 60

Figura 32 Estimacion del estado ancestral de caracter utilizando MB...................... 63

\%!



RESUMEN

Frente al desafio que afrontan los ecosistemas costeros, debido a las acciones antrépicas y el
cambio climético, es necesario comprender el comportamiento de los ecosistemas estuarinos y
marinos. En estos ambientes los cangrejos del género Uca favorecen de manera importante las
redes troficas de los ecosistemas, ayudando a mantener la estabilidad ambiental, el flujo de
energia y nutrientes en zonas mareales e intermareales, por lo que es primordial evaluar los
efectos de su dindmica poblacional en las comunidades de las cuales forman partes y en los
ecosistemas. Diversos métodos se han utilizado para evaluar los efectos en comunidades de
organismos entre los que destacan la ecologia filogenética, que refiere a la relacion entre los
caracteres ecologicos en donde habitan las especies y la filogenia molecular, en donde se calcula
la velocidad evolutiva de un rasgo en relacion al grupo de estudio, lo cual ayudaria al
conocimiento ecoldgico, biologico y el estatus de conservacion de las especies. Considerando este
contexto, en el presente estudio se obtuvieron, de siete sitios de colecta, datos de salinidad, pH,
solubilidad salina, temperatura, materia organica y textura del suelo, como caracteres ecologicos a
evaluar, la abundancia y diversidad de especies, en donde se encontraron seis especies de las
cuales se obtuvieron secuencias nucleotidicas de los genes ribosomales 16s y 12s, como el
mitocondrial Citocromo Oxidasa I. Las zonas de tipo arcillo-arenosas mostraron valores altos de
salinidad, bajos de pH y cantidades de MO altas, en donde la comunidad de cangrejos violinistas
es mayor, sin embargo, las zonas arenosas, que se localizaron en la zona eulitoral, de tipo
polihalino y clasificadas como fuertemente acidas, con cantidades de MO bajas, se caracterizaron
ademas por una baja sensible en la biodiversidad. Utilizando el método de sustitucion de
nucledtidos HKY+G, nst=2 se obtuvieron arboles filogenéticos NJ y ML que permitieron agrupar
a las especies que pertenecen al subgénero Leptuca (U. panacea, U. marguerita, U. spinicarpa 'y
U. subcylindrica) debido a la baja divergencia evolutiva entre ellas. Sin embargo, U. rapaxy U.
vocator situadas filogenéticamente en el subgénero Minuca presentan valores altos al realizar las
similes con el resto de las especies, de tal modo que de manera general, la divergencia evolutiva
de estas dos especies resulta mayor. Se realizé un andlisis de Conservadurismo Filogenético de
Nicho Ecolégico (CFNE) en donde se obtuvo que las localidades se encuentran muy bien
relacionadas, por lo que los cambios en las caracteristicas del ambiente afectaran a todos los sitios
por igual. También se realizaron los analisis de la / de Moran, A de Pagel y la K de Bloomerg, sin
embargo, estos no fueron significativos (P<1), por lo que se realizaron modelos complejos
(Ornstein-Uhlenbeck) en donde se obtuvo que la salinidad, temperatura y pH presentan sefal
filogenética mientras que la solubilidad salina y la MO son caracteres que se encuentran coligados
a movimientos brownianos. Al obtener las relaciones ecologicas-filogenéticas se determind que
las caracteristicas ambientales del habitat delimitan la presencia y abundancia de las especies del
género Uca y estas se encuentran relacionadas con aspectos ecofisiologicos, por su parte, las
relaciones filogenéticas resultaron ser claras, utilizando las regiones mitocondriales COI y
ribosomales 16s y 12s, lo que permitié constatar la ampliacion del rango de distribucion de los
subgéneros Minuca y Leptuca al Golfo de México y especificamente que U. marguerita es una
especie que pertenece al subgénero Leptuca y se encuentra mas relacionada con U. thayeri,
localizada en Florida que con las especies presentes en México. Finalmente la salinidad,
temperatura y pH presentan sefial filogenética lo cual indica su gran importancia en el héabitat, con
relacion a la filogenia del grupo; sin embargo, el CFNE reveld que el conjunto de caracteristicas
ambientales es fundamental para la adaptacion y singularidad especifica, que podrian ser clave
para delimitar al grupo.



ABSTRACT

Upon the challenge that coastal ecosystems face due to anthropogenic actions and climate change, it is
necessary to comprehend the behavior of estuarine and marine ecosystems. In these environments, crabs
belonging to the Uca genus strongly favor the trophic networks of the ecosystems, helping maintain
environmental stability and the flow of energy and nutrients present in tidal and intertidal areas, having
this in mind it is essential to evaluate the effects of their population dynamics in the communities of
which they are part and in the ecosystems. Several methods have been used to evaluate the effects on
communities of organisms, among which one that stands out is phylogenetic ecology , which refers to
the relationship between the ecological characters from where the species live and the molecular
phylogeny, then the evolutionary speed of a trait is calculated in relation to the study group, which
would help the ecological and biological knowledge as well as the conservation status of the species.
Taking this context into consideration, in the present study data from salinity, pH, saline solubility,
temperature, organic matter and soil texture were obtained from seven collection sites, as ecological
characters to be evaluated, the abundance and diversity of species, where six species were found, from
which nucleotide sequences of the 16s and 12s ribosomal genes were obtained, such as the
mitochondrial Cytochrome Oxidase I. The clay-sandy type zones showed high salinity values, low pH
and high MO quantities, where the community of fiddler crabs is higher, however, the sandy areas,
which were located in the eulittoral zone, of polyhalide type and classified as strongly acidic, with low
OM quantities, were also characterized by a low level of biodiversity. Using the nucleotide substitution
method HKY + G, nst = 2, phylogenetic trees NJ and ML were obtained, which allowed the grouping of
the species belonging to the subgenus Leptuca (U. panacea, U. marguerita, U. spinicarpa and U.
subcylindrica) due the low evolutionary divergence between them. However, U. rapax and U. vocator
phylogenetically located in the subgenus Minuca show high values when performing the similes with the
rest of the species, meaning that in general, the evolutionary divergence of these two species is greater.
A Phylogenetic Ecological Niche Conservatism (PENC) analysis was carried out, where obtained data
show that the localities are very well related, indicating that changes in the characteristics of the
environment will affect all the sites equally. Moran I, Pagel A and Bloomerg K analyzes were also
performed, however, these were not significant (P <1), because of which complex models (Ornstein-
Uhlenbeck) were carried out proving that salinity, temperature and pH show phylogenetic signal, while
saline solubility and Organic Matter are characters that are linked to brownian motions. Obtaining these
ecological-phylogenetic relationships, allowed to determine that the environmental characteristics of the
habitat delimit the presence and abundance of the Uca species and these are related to ecophysiological
aspects, meanwhile, the phylogenetic relationships turned out to be clear, using the mitochondrial
regions COI and ribosomal 16s and 12s, which allowed to verify the extension of the distribution rate of
the subgenus Minuca and Leptuca to the Gulf of Mexico and specifically that U. marguerita is a species
that belongs to the subgenus Leptuca and is more related to U. Thayeri, located in Florida, than with the
species present in Mexico. Finally, salinity, temperature and pH show a phylogenetic signal which
indicates it is of great importance in the habitat, in relation to the phylogeny of the group; nevertheless,
the PENC revealed that the set of environmental characteristics is fundamental for the adaptation and

specific singularity, which could be key to delimit the group.



1 Introduccion

Para evaluar la creciente pérdida de ambientes costeros debido principalmente a las
actividades economicas, servicios econdmicos, urbanizacion y el cambio climdtico, es
necesario comprender la evolucion y el comportamiento de los ecosistemas estuarinos y
marinos (Vermeiren y Sheaves, 2015). En estos ambientes los cangrejos del género Uca
contribuyen de manera importante a las redes troficas de los ecosistemas costeros del
mundo, directamente por ser fuente de alimento de diversos organismos, como peces
(Krumme et al., 2006), otros cangrejos (Daleo et al., 2003), aves (Koga et al.,, 2001,
2015) y mamiferos (Rulison et al, 2012), e indirectamente por la bioturbacion del
sedimento que generan durante la construccion de madrigueras (Kristensen, 2008;
Michaels y Zieman, 2013). Asi mismo, juegan un importante papel en la conexion del
flujo de energia y nutrientes en las zonas mareales e intermareales, por consiguiente
resulta esencial conocer su distribucion con la finalidad de evaluar los efectos de su
dindmica poblacional en las comunidades y en los ecosistemas de los cuales forman

parte (De Grande, 2016).

Muchas especies de cangrejos violinistas coexisten en las zonas intermareales, en donde
comparten recursos incluyendo el alimento y el espacio. Su distribucion estd regulada
por factores a nivel de macroescala tales como la diferencia en latitud (Crane, 1975,
Sanford et al., 2006), mientras que a nivel de microescala sobresale la zonificacion
especifica entre dreas intermareales (Costa y Negreiros-Fransozo, 2001; Nobbs, 2003;
Ribeiro et al., 2005). Igualmente, intervienen los factores abidticos dentro de los que
destacan la cantidad de materia orgdnica, temperatura, mareas, salinidad y las
condiciones del suelo (Teal et al., 1958; Icely y Jones, 1978; Genoni, 1985; Reinsel y
Rittschof, 1995; Ribeiro et al.,, 2005; Sanford et al., 2006; Thurman et al, 2013;
Mokhtari et al., 2015) que controlan dichas distribuciones, y los factores bidticos como
la dispersion, propagacion larval, depredacion, habilidad reproductiva, capacidad de
tolerar estresores ambientales y la vegetacion (Epifanio et al., 1988; Daleo et al., 2003;

Nobbs, 2003; Thurman et al., 2013).



Las diferencias ecoldgicas y ambientales de los cangrejos violinistas se deben en gran
medida a sus adaptaciones al medio, pero a su vez, atienden a la especificidad del grupo,
dicha divergencia es marcada por sus relaciones filogenéticas (Nabout et al., 2009). En
el Golfo de México se registran dos subgéneros (Minuca y Leptuca), sobre los cuales
existen controversias filogenéticas, ya que frecuentemente se reubican especies dentro
del mismo género, sin embargo, estas diferencias persisten ya que los trabajos
comparativos entre filogenia y ecologia son escasos (eg. Bohning-Gaese et al., 2006;

Nabout et al., 2009; Hampton, et al., 2014; Hopkins, et al., 2016; Coelho, et al., 2017).

La idea de que las especies estrechamente relacionadas filogenéticamente son
ecologicamente similares se ha venido reforzando con el tiempo, provocando que los
ecologos valoren y adopten cada vez mas las perspectivas evolutivas (Losos, 2008).
Consecuentemente se han incrementado los trabajos basados en la evaluacion
filogenética de las especies (Bohning-Gaese et al., 2006; Nabout et al., 2009, Coelho, et
al., 2017), que han permitido elucidar las sefiales filogenéticas, que relacionan la
filogenia y las caracteristicas fenotipicas, ecoldgicas y/o biogeograficas de las especies.
Paralelamente, al término Conservadurismo Filogenético de Nicho Ecoldégico (PNC por
sus siglas en inglés), que se refiere a que las adaptaciones de la especie ancestral a un
conjunto de condiciones ambientales tenderan a ser conservadas por las especies
descendientes (Pyron, 2015), dichos conceptos refieren al término “Ecologia
Filogenética” o “Ecofilogenia”. A este respecto, Losos, (2008) y Nabout et al., (2009)
enfatizan que el uso de estas herramientas (Sefales filogenéticas y PNC) sumadas a la
disponibilidad de datos ecologicos, biogeograficos y filogenéticos podrian ampliar el
conocimiento ecoldgico, biologico y el estatus de conservacion de las especies. Bajo este
contexto, en el presente estudio se pretende investigar la relacion entre la ecologia y la
filogenia de las especies del género Uca de las costas de Laguna Madre, Tamaulipas y
comprobar si el concepto de ecologia filogenética podria aplicarse a los resultados

derivados de este trabajo.



2 Antecedentes

2.1 Factores ecologicos

Varios autores mencionan que los ecosistemas costeros atraviesan por un peligro
inminente y puntualizan la importancia de conocer y preservar dichos ecosistemas
(Valiela et al., 2001; Alongi, 2002, 2008; Duke et al., 2007; Lovelock y Ellison, 2007;
Seto, 2011). Por tal motivo, se han redoblado los esfuerzos dirigidos a la conservacion
de estos habitats, incrementando la cantidad de metodologias y modelos para realizar
con precision predicciones acerca del funcionamiento de las 4areas tropicales y
subtropicales como marco principal para un manejo sustentable de dichas zonas

(Hartnoll et al., 2002; Skov et al., 2002; Jaroensutasinee y Jaroensutasinee, 2004).

Especificamente, los cangrejos violinistas del género Uca constituyen un grupo de
crustaceos de importancia para las zonas tropicales y subtropicales alrededor del mundo
(Crane,1975; Macnae, 1968; Icely y Jones, 1978; Heard, 1982; Britton y Moron, 1989;
Rosenberg, 2001; Naderloo et al., 2010; Machado, et al., 2012; Gonzélez-Treviio,
2015), principalmente en areas salinas y manglares pantanosos (Powers, 1975; Britton y
Morton, 1989; Rosenberg, 2001, Machado et al., 2012). Esto es debido a que su nicho y
habitos, como la alimentacién, la interaccion con otros conspecificos, asi como la
elaboraciéon de su complejo sistema de madrigueras, resultan fundamentales para
incrementar la superficie del area de sedimento y consecuentemente la interface de
procesos quimicos que ocurren en estas zonas, tales como: descomposicion, la reduccion
de sulfatos y la liberacion de nitrégeno inorgédnico, solo por mencionar algunos
(Rathbun, 1918). Por otra parte, la importancia de estos organismos en el area de los
manglares y las zonas aledafias no reside solo en dichas actividades, sino que ademas
contribuyen al transporte de materia organica a la superficie y estimulan el crecimiento
microbiano. A este respecto, cabe mencionar que se ha reportado que la construccion de
madrigueras estd relacionada con la alimentacion, ya que cuando escasea el alimento, los
cangrejos violinistas cavan n mayor nimero de madrigueras para incrementar la fuente

de nutrientes, acrecentando también la aireacion del suelo lo que conlleva a una mayor



disponibilidad de nutrientes, y que finalmente repercute en el crecimiento de los mangles

y otras especies de plantas asociadas como Spartina sp. (Genoni, 1985, 1991).

Existen diversas variables que pueden afectar a las especies y causar diferencias
inclusive entre las mismas poblaciones, tales como la variacion en el crecimiento, que
estd relacionada con la disponibilidad de alimento, estresores ambientales y la latitud
(Conde y Diaz 1989 a, b y Hines, 1989). Las dimensiones morfologicas de los cangrejos
violinistas se encuentran asociadas a dichas variables, por lo que el crecimiento
alométrico positivo podria indicar una influencia favorable de las variables ambientales
de la zona, como mencionan Costa y Soares-Gomez (2008). Ademas, la latitud juega un
papel muy importante y se han reportado casos en donde cangrejos del género Uca no
coinciden en sus dimensiones conforme a otros colectados en otras areas de estudio,
como lo menciona Bezerra y Coelho (2009) quienes mencionan la presencia de
ejemplares de U. rapax mas grandes en manglares del sureste de Brasil en comparacion

con las especies del noreste.

2.2 Factores fisicoquimicos

Temperatura

Un ejemplo claro de especificidad basado en los aspectos ecoldgicos del habitat es la
temperatura. Por lo que respecta a este factor Crane (1975), Meusy y Payen (1988) y
Bezerra et al. (2009) mencionan que la temperatura afecta severamente la actividad
metabolica de los crustaceos de las regiones tropicales y subtropicales alrededor del
mundo, ya que resulta determinante en la regulacion de la muda, la produccion somatica
y el crecimiento gonadal en estos cangrejos, caracteristicas que definen, en muchos

casos, a las especies.

Por otra parte, diversos autores (Sastry 1983; Meusy y Payen 1988; Zimmerman y
Felder 1991; Flores y Negreiros-Fransozo 1998; Leme y Negreiros-Fransozo 1998;
Cobo 2002 a, b; Pinheiro & Fransozo 2002; Cobo y Fransozo 2003; Litulo 2004) sefialan

que la temperatura sumada a la cantidad de horas de luz, alimento, lluvia y fotoperiodo



son los mayores moduladores de reproduccion en crusticeos. Mientras que, Litulo
(2004) reporta para cangrejos violinistas que la temperatura estd relacionada con la
ocurrencia de hembras ovigeras, como ha sido reportado por otros autores (Conde y
Diaz, (1989 a, b; Leme y Negreiros-Fransozo, 1998; Flores y Negreiros-Fransozo, 1998;
Negreiros- Fransozo et al. ,2002) para otros braquiuros. Lo anterior, como mencionan
Sastry (1983) y Zimmerman y Felder (1991), es consecuencia del papel de la
temperatura como modulador metabdlico, bioquimico y hormonal de los crustaceos,
desencadenando los procesos de ecdisis, apareamiento y desarrollo gonadal. Esto explica
el retraso en la maduracion de los ovocitos en condiciones de baja temperatura, lo cual
se ve reflejado en mayores tiempos de incubacion (Yamaguchi, 2001b). Sin embargo,
cabe mencionar que la cantidad de larvas aumenta a medida que la temperatura
disminuye (Spivak y Cuesta, 2017). Esto confirma que los periodos de reproduccion
varian gracias al gradiente latitudinal como consecuencia de los cambios ambientales

(Leme y Negreiros-Fransozo 1998).

Salinidad

Ademas de la temperatura se ha establecido que la salinidad y consiguientemente la
capacidad osmoregulatoria son también factores determinantes en la adaptacion al medio
en U. subcylindrica (Charmantier et al. 1998 y Rabalais y Cameron1985b). Aunque no
es clara esta relacion, se ha asumido que la salinidad tiene implicaciones ecoldgicas
importantes asi como una importante significancia evolutiva (Lin et al., 2002) lo que se
refleja en la capacidad de hiper e hiposmoregular rapidamente y agrega que incluso en
los estadios juveniles, existen variaciones extremas de salinidad. Por consiguiente, se
esperaria observar una relacion entre U. rapax y U. subcylindrica, ya que presentan
rangos de salinidad muy amplios, a diferencia de otras especies de cangrejos (Rabalais y

Cameron, 1985a; Zanders y Rojas, 1996; Lin et al., 2002).

Sustrato
El sustrato es otro factor que aparentemente delimita la estancia especifica de
poblaciones en ciertas zonas. Sobre este aspecto, Rosenberg (2000) argumenta que el

tipo de sustrato es un factor limitante para la presencia de cangrejos violinistas,



respaldando las observaciones de Pérez-Mosqueda et al. (2014), en relacioén con el tipo
de sustrato preferencial en poblaciones de U. rapax, U.virens, U. vocator, U. speciosa,
U. pugilator, U. burguersi y U. marguerita. Esta ultima, habitando suelos é4cidos y
pantanosos (Alejandro-Gonzalez et al., 2015). Adicionalmente a la preferencia por el
sustrato, Robertson (1986), Nielsen et al. (2003) y Bezerra y Coelho (2009) reportan que
la actividad en las madrigueras en los cangrejos violinistas, podria contribuir en la
oxidacion del sedimento, reduciendo el contenido organico, como fue documentado por
Nielsen et al. (2003). Wenner 1972), destaca que la profundidad y forma de las

madrigueras favorecen el desarrollo embrionario y el crecimiento larval.

2.3 Distribucion Geografica

De acuerdo con Thurman et al. (2013), Utrera-Lopez y Capistran-Barradas (2013),
Hopking y Thurman (2010), Thurman et al. (2010), Felder et al. (2009), Pérez-
Mosqueda et al. (2014), Gonzalez-Trevifio (2015), se reconocen 11 especies de
cangrejos violinistas del género Uca con distribucion en las costas del Golfo de México
y Caribe Mexicano: U. burgersi (desde Veracruz hasta Quintana Roo), U. major (desde
Veracruz hasta Tabasco), U. marguerita (desde Tamaulipas hasta Tabasco), U. panacea
(desde Tamaulipas hasta Campeche), U. rapax (a lo largo de todo el Atlantico
Mexicano), U. speciosa (desde Tabasco hasta Yucatan), U. spinicarpa (desde
Tamaulipas hasta Tabasco), U. subcylindrica, (endémica en las costas de Tamaulipas),
U. thayeri (localizada solamente en la Peninsula de Yucatan), U. virens (en México solo

se ha reportado en Veracruz), U. vocator (a lo largo del Atlantico Mexicano) (Fig. 1)
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Figura 1 Mapa de Distribucion en donde se muestran por colores los rangos de presencia de especies del género
Uca (Thurman et al., 2013; Utrera-Loépez y Capistran-Barradas, 2013; Hopking y Thurman, 2010; Thurman et
al,, 2010; Pérez-Mosqueda et al., 2014; Gonzalez-Treviiio, 2015).

2.4  Filogenia

La filogenia del género a nivel global continia siendo controversial, de aqui que
diversos trabajos aborden ésta problematica taxondmica (Levinton et al., 1996;
Sturmbauer et al, 1996; Rosenberg, 2001; Shih et al, 2009; Shih et al, 2010;
Landstorfer y Schubart, 2010; Shih et al., 2012; Shih et al., 2013 b, Shih, 2015 y Shih,
2016). Varios de estos autores discrepan entre si en cuanto a las relaciones filogenéticas
de las subespecies y presentan constantes cambios en su estatus. No obstante, se ha
generado menos controversia para las especies presentes en el Golfo de México y el
Caribe Mexicano, ya que el trabajo cladistico de Rosenberg (2001) y los trabajos
moleculares de Shih et al.,, (2009; 2012 y 2013b, 2016) han contribuido a una adecuada
identificacion y filogenia acertada del grupo presente en el Golfo de México, sin
embargo los subgéneros Minuca y Leptuca no cuentan con una filogenia completa, ya
que no se ha incluido a U. marguerita y su posicion filogenética es incierta, como se

observa en el arbol filogenético generado por Shih et al., (2016) (Fig. 2).
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Figura 2 Arbol filogenético generado por Shih et al., (2016) de la familia
Ocypodidae, en donde se muestran los subgéneros Minuca y Leptuca, sin la
inclusion de U. marguerita.

2.5  Ecologia Filogenética

La evolucidon convergente se encuentra entre las lineas de evidencia mas fuertes del
poder de la seleccion natural hacia la plasticidad de los organismos en los ambientes,
(Losos, 2011), lo que ha llevado a escudrifiar entre las variables particulares del hébitat
para relacionar dicha plasticidad, desde una perspectiva filogenética, haciendo que cada

vez mas autores se inclinen hacia estas nuevas tendencias (Ingram, 2013).

Hasta el momento existen pocos trabajos que detallan la correlacion entre la filogenia y
los aspectos ecologicos de los ambientes en donde se encuentra el género Uca (Coelho-
Faria et al., 2016). A este respecto, la primera investigacion sobre el tema fue publicada

por Nabout et al. (2009), quienes realizaron un estudio analizando procesos de evolucion



browniana para estimar los niveles de herencia filogenética entre la posicion, forma y
tamafio de los rangos geograficos de 88 especies de cangrejos violinistas. Estos autores
concluyeron que era necesario evaluar los procesos evolutivos tales como la adaptacion
ecoldgica para explicar su dinamica, debido a que no resultaba posible explicar la

evolucion de estos cangrejos mediante un modelo simple de herencia neutra.

Lo anterior tiene sustento en que el habitat llega a afectar de manera contundente a
cualquier organismo, y las alteraciones en el mismo contribuyen a la adaptacion de las
especies, proceso que a través del tiempo podria ocasionar una divergencia evolutiva o
contrario a esto, la desaparicion de especies, como menciona Thurman (1985). Este
autor observo que la baja fertilidad y fecundidad de U. subcylindrica eran resultado de
sus adaptaciones a los habitats terrestres. En el mismo sentido Costa y Soarez-Gomez
(2008) mencionan que la plasticidad fenotipica en la quela mayor del macho, en estos
cangrejos, estd comunmente relacionada con el ambiente en el que habitan, asi como con
otras variables como la disponibilidad de alimento, densidad de la poblacion,
competencia inter e intraespecifica, asi como con la proporcion en sexos. La repercusion
de la “ecofilogenia” o “Ecologia Filogenética” en los ambientes costeros, principalmente
en los habitats en donde se presentan los cangrejos Uca ha llevado a la realizacion de
investigaciones puntuales en el tema, como el reciente trabajo de Coelho-Faria et al.
(2016), quienes analizando caracteristicas especificas de la osmoregulacion de los
cangrejos violinistas, lograron determinar la importancia y la relacion evolutiva de la
salinidad como conductor primario de la evolucion en éstos decapodos y su
diferenciacion entre diversos nichos osmoticos. Asi, estos autores concluyen que,
aunque la salinidad ha contribuido a las adaptaciones osmoregulatorias que les han
permitido la diversificacion del habitat, algunas de las caracteristicas osmoregulatorias

se encontrarian aparentemente limitadas filogenéticamente.

Cabe mencionar que, en ocasiones, la utilizacion de un solo modelo de senales
filogenéticas podria provocar una mala sefializacion, por lo que, se ha puntualizado la
necesidad de realizar pruebas con diversos andlisis para corroborar los resultados

(Cooper, et al., 2016).



3 Justificacion

Actualmente se encuentran en peligro varios ecosistemas costeros, como los mangles,
estuarios y lagunas costeras, principalmente a causa del cambio climatico y las
actividades antropogénicas (Vermeiren y Sheaves, 2015). Por lo que resulta necesario
desarrollar investigaciones en las que se correlacionen la filogenia y la ecologia de las
especies, con el fin de conocer su relacion evolutiva, lo que contribuiria a su
conservacion y daria pauta para realizar esfuerzos de manejo dirigidos a aminorar el
deterioro de estas zonas. En este contexto, los cangrejos del género Uca estan
consideradas como especies clave ya que contribuyen en la formacién y mantenimiento
de los suelos (Crane, 1975) y son importantes eslabones en las tramas troficas de estos
ecosistemas (Krumme et al., 2006; Daleo et al., 2003; Koga et al., 2001, 2015; Rulison
et al., 2012). De aqui, que el estudio de su filogenia y su relacion con las caracteristicas
ecoldgicas del medio contribuya a determinar el efecto de las alteraciones ambientales

en dichos ecosistemas costeros.
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4 Hipotesis

Existe una correlacion entre las adaptaciones ecoldgicas y la filogenia de las poblaciones
de cangrejos del género Uca que habitan en las costas de la Laguna Madre, Tamaulipas,

Meéxico.

5 Objetivos del Trabajo

5.1 Objetivo General
Determinar la posible existencia y el nivel de correlacion entre la filogenia y los
aspectos ecologicos del nicho del género Uca en la Laguna Madre, Tamaulipas, México,

utilizando la ecologia filogenética.

5.2 Objetivos Particulares

1. Analizar las relaciones filogenéticas de las especies del género Uca que habitan en la
Laguna Madre, Tamaulipas, México, utilizando las regiones mitocondriales de
Citocromo Oxidasa [ y ribosomales 16s y 12s.
2. Determinar las relaciones ecologicas de estas especies en sus habitats particulares,
para su ulterior extrapolacion a nivel regional.
3. Establecer la existencia de una relacion entre el habitat de las especies y sus

caracteristicas evolutivas utilizando la ecologia filogenética.
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6 Material y Métodos

6.1 Trabajo de campo y laboratorio.

6.1.1 Colecta de organismos.

Los muestreos se llevaron a cabo en siete sitios de la Laguna Madre (Fig. 2), excavando
directamente en la periferia de las madrigueras donde se observaba o inferia la presencia
del cangrejo. El material bioldgico se depositaba en bolsas de debidamente etiquetadas y
colocadas en hielo para ser transportados a tierra, para finalmente ser fijados en alcohol
etilico al 96% y ser tratadas de acuerdo a los métodos de andlisis establecidos en el
proyecto. Es importante sefialar que los organismos fueron depositados y catalogados en
la Coleccion Carcinologica de la Facultad de Ciencias Bioldgicas de la Universidad
Auténoma de Nuevo Leon CC-FCB-UANL. Asimismo, en estas colectas se tomaron
parametros fisicoquimicos como tipo de suelo, salinidad, pH, temperatura y materia

organica (MO); y se registr6 informacion de las poblaciones y de la vegetacion asociada.

Punta de Alambre 1
Punta de Alambre 2
Punta de Alambre 3
Bayuco 1

Bayuco 2
Bayucode Oro 1
Bayuco de Oro 2

Figura 3 Mapa de las zonas de colecta de organismos y parametros fisicoquimicos.
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6.1.2 Relaciones Ecoldgicas

6.1.2.1 Abundancia
Se realizé un andlisis de clasificacion jerarquica UPGMA utilizando un mapa de
calor para obtener la distribucién de la abundancia entre las localidades y las

especies.

6.2.1.2 Diversidad

El andlisis de diversidad se realizé utilizando la Diversidad de Shannon-Weiner en
donde se mide contenido de informacién por individuo en las muestras obtenidas
al azar (localidades), también se considera como una medida de la incertidumbre

para predecir a qué especie pertenecera el individuo elegido al azar.

La Dominancia de Simpson también fue empleada para este trabajo, que deriva de
la teoria de probabilidades, y mide la probabilidad de encontrar dos individuos de
la misma especie en dos zonas sucesivas al azar sin reposicion, esto quiere decir
que la D’ de Simpson indica la probabilidad de encontrar dos individuos de especies
diferentes en dos sitios diferentes, en donde se da mayor peso a las especies
abundantes subestimando las especies raras, tomando valores de 0 como nula

diversidad y valores de 1 como diversidad maxima.

6.2.1.3 Equidad
Se realizé un andlisis de Equidad de Pielou en donde se mide la proporcién de la
diversidad observada con relacién a la maxima diversidad esperada. Sus valores
van de 0-1 en donde 1 corresponde a situaciones en donde las especies son

igualmente abundantes (Moreno, 2001).
6.1.2 Toma de datos fisicoquimicos
Para llevar a cabo los estudios de suelo y pardmetros fisicoquimicos, basados en la

obtencion de muestras, se extrajo desde la superficie hasta 30 cm’ de profundidad una

muestra de sedimento con aproximadamente 3 kg por cada localidad, misma que se
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coloco en un recipiente para ser trasladada al laboratorio y procesarla de acuerdo con las

metodologias establecidas para llevar a cabo los andlisis de textura y materia organica,

asi como el reconocimiento de la concentracion de sales, solubilidad salina y pH.

6.2

Pedologia del Suelo

6.2.1 Temperatura

La temperatura de la localidad se obtuvo con un termémetro tipo Taylor con escala de -

50°C a +150°C, de un segundo de precision.

6.2.2 pH

Para realizar las mediciones de pH, se utilizd6 un potencidometro Corning modelo 5

previamente calibrado, usando una relacion de suelo:agua 1:2. El resultado se clasificd

en Acido, Neutro y Alcalino de acuerdo a los rangos establecidos en la Tabla 1.

Tabla 1 Los rangos de pH y su clasificacion desde el mas acido hasta el mas alcalino

Menos de 4.60
4.60- 5.19
5.20- 5.59
5.60 - 6.19
6.20 - 6.59
6.60 -6.79
6.80-7.19
7.20 - 7.39
7.40- 7.79
7.80 - 8.39
8.40- 8.79
8.80 - 9.39
Mas de - 9.4

Extremadamente acido
Muy fuertemente acido
Fuertemente acido
Medianamente acido
Ligeramente acido
Muy ligeramente acido
Neutroi
Muy ligeramente alcalino
Ligeramente alcalino
Medianamente alcalino
Fuertemente alcalino
Muy fuertemente alcalino
Extremadamente alcalino
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6.2.3 Salinidad y Sales solubles totales

Se obtuvo la salinidad, registrando la conductividad eléctrica (CE) a 25°C en
mmhos/cm, utilizando una modificacion del método del Puente de Wheatstone (Rhoades
et al., 1989). Los valores obtenidos se clasificaron por el porcentaje de sales desde no

salino hasta muy fuertemente salino, como se muestra en la Tabla 2.

Tabla 2 Clasificacion de la saturacion salina.

0-2 No salino 0-01
2.1-4 Muy ligeramente salino 0.1-0.3
4.1-8 Moderadamente salino 0.3-0.5
8.1-16 Fuertemente salino 0.5-1.0
Mas de 16 Muy fuertemente salino Mas de 1

6.2.4 Textura (Método del Hidrémetro de Bouyoucos)

Este método utiliza para determinar la estructura del suelo, estimando la densidad de
suspension de las particulas mediante un hidrometro o densimetro. Se cuenta el tiempo
que le toma a las particulas suspendidas en el medio acuoso en precipitarse, tomando
lecturas a los 40 segundos (tiempo necesario para sedimentacion de las arena) y a las dos
horas por la caida al fondo de los limos. Dichos porcentajes fueron sometidos a un

triangulo de Edwards para definir el tipo de suelo (Edward, 2000).

6.2.5 Materia Organica (Método de Walkley-Black)

Se estim6 la materia organica utilizando el método de Walkley-Black (Walkley, 1947)
que consiste en una oxidaciéon humeda de la muestra de suelo embebida en dicromato de
potasio, en donde la reduccion de este compuesto es equivalente al contenido de carbono
que ha sido oxidado. De dicha oxidacion se obtuvieron los datos del porcentaje de

materia organica y se clasificaron de acuerdo a la norma (Tabla 3).
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Tabla 3 Clasificacion de la materia organica del suelo mediante el método de Walkley-Black

% Mat. Organica Clasificacién

00 -0.25 Extremadamente pobre
0.26 —0.50 Pobre

0.51-1.00 Mediamente pobre
1.01 —2.00 Mediano

2.01 —-3.00 Medianamente rico
3.01 —4.00 Rico

Mas de 4.00 Extremadamente rico




6.3  Biologia Molecular

6.3.1 Extraccion de ADN.

Se extrajo ADN gendmico tomando una muestra de 5 a 10mg de musculo de quela o
branquia de al menos un organismo por especie, siguiendo el método de extraccion por
precipitacion de proteinas del kit comercial Gentra Puregene Tissue Kit de Qiagen
(modificado de Ibrasheva, 2011). El ADN genomico obtenido se cuantificd y se
determind la pureza de la muestra utilizando el espectrofotdémetro NanoDrop 2000 (UV-
Vis Spectrophotometer, Thermo Scientific) a 260 nm de absorbancia, con la finalidad de
estandarizar la cantidad de ADN utilizada en cada reaccion. Posteriormente se observo
la calidad de las muestras por medio de una electroforesis en gel de agarosa al 1%
utilizando un Buffer Sodio-Borato (SB 1X). Dicha electroforesis se realizé por un lapso
de 35 minutos a 140v y 400ma y el gel se tifio con lul de GelRed Nucleic Acid Gel
Stain, 100X (Biotium, 2013) por muestra, adicionado directamente en la muestra
cargada en el gel de agarosa. Finalmente, el ADN se observd en un fotodocumentador

UVP MultiDoc-it (Digital Imaging System).

6.3.2 Amplificacion - PCR

Después de observar la calidad del ADN gendémico se procedié a amplificar los
fragmentos mitocondriales 16S (Palumbi, et al, 1991), Citocromo Oxidasa I
(Modificado de: Folmer et al., 1994) y 12S (Schubart, et al., 2006) (Tabla 4) mediante la
reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) haciendo uso de un termociclador Corning
Axygen MaxyGene Thermal Cycler 110V, programando las condiciones de reaccion

especificas para cada fragmento (Tabla 5-7).
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Tabla 4 Nombre de las regiones a utilizar, nucleétidos integrados en los primers y los autores a quien se

refieren dichos primers.

16S 16Sar CGCCTGTTTATCAAAAACAT Palumbi et al., 1991

16S 16Sbr CCGGTCTGAACTCAGATCACGT Palumbi et al., 1991
Citocromo Oxidasa | | COI LCO-F Variantl | ACTGCCATCTTGGAGGACATTTTCTACAAAYCATAARVATATYRG |Sintetizados para este trabajo
Citocromo Oxidasa | | COI LCO-F Variant2 | ACTGCCATCTTGGAGGACATTTTCTACAAAYCATAARVATATYRC |Sintetizados para este trabajo
Citocromo Oxidasa | |COl HCO-R Variant |CCCAGGATTATGGAACGGTAAACTTCTGGRTGNCYGAARAAYCA Sintetizados para este trabajo
12S 12Sai AAACTAGGATTAGATACCCTATTAT Schubart, et al., 2006

12S 12Sbi AAGAGCGACGGGCGATGTGT Schubart, et al., 2006

Tabla 5 Programa para PCR de la region ribosomal 16S

Desnaturalizacion Inicial |95.0°C | 03:00 min

Desnaturalizaciéon 95.0°C 101:00 min
Alineamiento 56.5°C |01:00 min | 30 ciclos
Elongacién 72.0°C |01:30 min
Elongacidn final 72.0°C 110:00 min

Tabla 6 Programa para PCR de la regiéon mitocondrial Citocromo Oxidasa I

Desnaturalizacion Inicial |94.0°C 1 02:00 min

Desnaturalizacion 94.0°C |00:30 min .

; . - 13 ciclos
Alineamiento 47.0°C 100:45 min oy s

- S — +1°C/ciclo

Elongacién 72.0°C |01:10 min
Desnaturalizaciéon 94.0°C | 00:30 min
Alineamiento 60.0°C 100:45 min | 34 ciclos
Elongacién 72.0°C 01:10 min
Elongacidn final 72.0°C | 10:00 min
Tabla 7 Programa para PCR de la region ribosomal 12S
Desnaturalizacién Inicial 192.0°C | 02:00 min
Desnaturalizaciéon 92.0°C 102:00 min
Alineamiento 55.4°C |02:00 min | 25 ciclos
Elongacién 72.0°C |03:00 min
Elongacidn final 72.0°C 110:00 min
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Las reacciones de PCR fueron preparadas a un volumen final de 30 vl con la finalidad de
reservar 25 vl para la secuenciacion y realizar confirmacion con los 5 vl restantes. La
mezcla consistid en los siguientes reactivos para la region ribosomal 16S: 8.9vl de agua
ultrapura grado molecular, 1.25 vl de buffer 1x (Bioline), 1 vl 2.5mM MgCl,, 0.25 vl
0.2nM dNTP’s, 0.25 vl 100vM Primer y 0.1 vl Taq polimerasa (Bioline). Para la regién
mitocondrial COI: 12.5 vl de agua ultrapura grado molecular, 2.0 vl de buffer 1x
(Bioline), 2 vl 2.5mM MgCl,, 0.4 vl 0.2nM dNTP’s, 1 vl 100vM Primer, 0.1 vl Taq
polimerasa (Bioline), y para la region ribosomal 12S, 19.56 vl de agua ultrapura grado
molecular, 3.0 vl de buffer 1x (Bioline), 4.8 vl 2.5mM MgCl,, 0.6 vl 0.2nM dNTP’s, 0.3
vl 1000M Primer y 0.24 vl Taq polimerasa (Bioline). Para cada region se incluy6 un
tubo control sin ADN gendmico, pero conteniendo todos los componentes, para
descartar alguna contaminacion.

Se colocaron 5 vl de cada producto de PCR en un gel de agarosa al 1% para la
realizacion de la electroforesis utilizando un Buffer SB1X y un marcador de peso
molecular (100pb, Bioline) que sirvid de referencia para saber si el fragmento
amplificado es del peso esperado. La electroforesis se realizé durante 45 minutos a 140v
y 400mA, el gel se tifi6 con 1 vl de GelRed Nucleic Acid Gel Stain, 100X (Biotium,
2013) por muestra y se observo en el fotodocumentador para visualizar el fragmento

amplificado.

6.3.3 Secuenciacion

Una vez amplificado cada gen, se enviaron 25 vl del producto de PCR y 40 vl 10pm/ vl
de cada primer para purificar y secuenciar, a la empresa Macrogen USA Corp bajo los

estandares que ahi requieren.

Dichas muestras fueron alineadas utilizando el software CLUSTAL W (version 1.4,
Thompson et al., 1994) y CodonCode Aligner 5.15 (CodonCode Corporation, USA). Las
secuencias se depositaron en la base de datos del Codigo de Barras (BOLD) (Sujeevan y

Herbert, 2007) y National Center of Biotechnology Information (NCBI).
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6.3.4 Seleccion del Grupo Externo

Se selecciond como grupo externo a Ocypode cordimanus, que es un género hermano
del grupo de estudio (Familia: Ocypodidae (Rafinesque, 1815)), con el fin de enraizar

los arboles y obtener una mejor resolucion de las relaciones intraespecificas.

6.3.5 Analisis de Datos

6.3.5.1 Analisis de Secuencias

Se realizaron analisis combinados utilizando ambos fragmentos mitocondriales (COI,
12S y 16S) concatenados con el programa R Studio, RStudio Team (2015), obteniendo
el nimero de sitios variables y los sitios parsimoniosos de cada gen y de la conjuncién

de los tres genes.

Seleccion del Método de Sustitucion de Nucledtidos.

Para obtener las distancias filogenéticas que mejor se ajusten a las secuencias obtenidas,
se realizo una prueba estadistica del modelo de sustitucion de nucledtidos (Posada,

1998), teniendo en cuenta las frecuencias y tasas de variacion de los nucleotidos.
~_ Na
p=—
n
En donde 7 es el total de nucledtidos en la secuencia y n, es el nimero de nucledtidos
diferentes en un sitio entre las secuencias. Si la proporcion de nucleétidos diferentes es

pequeiia, p serd aproximadamente igual al nimero de substituciones por sitio, mientras

que si la p es grande, la estimacion del nimero de sustituciones serd incierto.

Para realizar dicho andlisis se utilizd el paquete Phangorn (Schliep et al., 2017) del

programa [R] Studio (RStudio Team, 2015), en donde se obtuvieron los valores AIC

20



(Akaike) y BIC (Criterio de Informacion Bayesiana) y se selecciond el modelo con

menores valores con estos parametros.

6.3.5.2 Construccion de arboles filogenéticos

Se realiz6 un arbol filogenético utilizando prueba del vecino mas cercano (Neighbor-
joining (NJ)), Saitou y Nei, 1988, para obtener la distancia genética, en donde se reduce
la longitud total del arbol produciendo una asociaciéon de los OTU’s (Operational
Taxonomic Unit) més préximos (vecinos). Esto se calcula utilizando la divergencia de

cada OTU en el arbol:
r(i) = dil + di2 + di3 + - + dij

En donde: r(i) es la divergencia de la suma total de los OTU’s. Con este calculo se

obtiene la matriz de distancias con la siguiente ecuacion:

[r() +7()]
N-2

Mij = dij —
En donde Mjj es la distancia entre los OTU’s, dij representa la distancia actual entre los
mismos, #, la divergencia entre los OTU’s y finalmente N el niimero total de OTU’s.
Posteriormente se selecciona el que presente menor distancia entre los organismos y se
realiza el calculo de nuevo con el siguiente “vecino” para asi computar el andlisis final y

generar el arbol.

Mientras que para obtener las relaciones filogenéticas entre especies y el grupo externo,
se construyd un arbol filogenético mediante un andlisis de Méxima Verosimilitud o
Maximum Likelihood (ML) (Felsenstein, 1981) con los tres genes y en un arbol
consenso, generado con el paquete Phangorn (Schliep et al., 2017) del programa [R]
Studio (RStudio Team, 2015), en donde, bajo el supuesto de que los nucledtidos

evolucionan independientemente en cada sitio (Modelo Markoviano), la suma de las
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probabilidades de cada posible reconstruccion del estado ancestral (cada nucleotido que
podria encontrarse en el sitio), dado por algiin modelo de sustituciéon (mencionado
arriba) es calculada para cada sitio ( i ), y asi mismo, para obtener la Verosimilitud del

arbol se utiliza la siguiente ecuacion:

L@) = | [Poule

En donde #n es el nimero de sitios, P(x;|®) es la probabilidad de que el nucledtido pudo
haberse presentado en el OTU (X;), i es cada uno de los sitios variables y @ incluye la

topologia del arbol, la distancia de las ramas y los pardmetros de los procesos evolutivos

de Markov.

6.4  Ecologia Filogenética

Utilizando el programa R Studio, RStudio Team (2015) con el paquete Picante: R Tools
for integrating phylogenies and ecology (Kembel, et al., 2010), se utilizaron los arboles
filogenético en formato NEWICK y la base de datos fisicoquimicos, utilizando las
especies encontradas en cada localidad y las localidades, esto para obtener la diversidad
filogenética y la riqueza especifica por comunidad, que determinarén si las especies se
encuentran estrechamente relacionadas con la localidad, esto con la finalidad de
determinar si una sefial filogenética es alta, afectard a toda la poblacion, y no solo a una
especie. Este concepto se conoce como Conservadurismo Filogenético de Nicho
Ecologico (CFNE), y se realiza antes de obtener los resultados definitivos de las sefiales
filogenéticas. CFNE se refiere a las distancias medias que se encuentran dentro de las
comunidades, en donde se relaciona la filogenia con las localidades. Existen dos
funciones principales que son la media de la distancia de grupos (MPD por sus siglas en

inglés), entre todas las especies en cada comunidad, del mismo modo, la funcion MNTD
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la cual calcula la distancia media entre el taxon més cercano. Estas dos funciones
difieren ligeramente de la distancia filogenética, la diferencia principal es que en estas
pruebas se utilizan los objetos de la filogenia (taxones) y no la distancia. La importancia
de este andlisis (CFNE) radica en cuantificar la diversidad filogenética de la comunidad,
en donde mientras mds alta sea esta, significa que mas espacio del nicho ecoldgico ha
sido llenado (Duncan y Williams, 2002; Diez et al., 2008, Jiang et al., 2010; Thuiller et
al., 2010).

6.4.1 Coeficiente de Autocorrelacion de Moran.

El coeficiente de Moran / es conocido como una medida de autocorrelacion espacial, sin
embargo, es posible utilizarlo como una medida de proximidad filogenética entre las
especies en lugar de “proximidad espacial”.

Utilizando la matriz de proximidad filogenética creada con los arboles obtenidos
mediante los genes mitocondriales mencionados en la seccién anterior, sera posible
probar si una o mas variables ambientales contienen sefiales filogenéticas, es decir que la
estadistica dependiente de dichas caracteristicas se deba a las relaciones filogenéticas, o
si se presenta bajo un modelo de movimientos brownianos (cuando el valor de 7 es
menor a 0). Para dichos analisis, se utilizara el indice de Coeficiente de Moran / (Sokal y

Oden, 1978):

m [ 2 2, — Pwy;
’:(E)[ RO ]l

En donde 7 es el numero de especies; y es el valor de las caracteristicas ecologicas, w es
igual a uno si el dato yje y; se encuentra entre el intervalo de clase de W. S es la
conexion entre especies por cada intervalo de clase. Cada valor de Moran tendra una
significancia de 999 permutaciones y la significancia entre los correlogramas se
estableceran utilizando el criterio de Bonferroni (Hochberg, 1988). La correlacién
filogenética y ecoldgica serd calculada utilizando el paquete “Picante” compilado para

[R Studio] (RStudio Team, 2015).
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6.4.2 Lambda de Pagel
Este parametro basado en Movimientos Brownianos (MB) mide la dependencia
filogenética de un caracter en el cual cuando A es igual a 0, el caracter evoluciona
independientemente de la filogenia, mientras que si el valor es 1 significa que el
parametro estudiado evoluciona segin los Movimientos Brownianos. Esto es que el
coeficiente A es la transformacion de la filogenia que asegura el mejor ajuste de los datos

(caracteres) a un modelo de MB (Pagel, 1999).

6.4.3 Kde Blomberg
El método de K de Blomerg expresa la fuerza de la sefial filogenética como la relacion
de la media del error cuadratico de los datos (MSE,) a partir de una media corregida y la
media del error cuadratico basado en la matriz de las covarianzas que se derivan de la
filogenia dada bajo la suposicion de MB (Blomberg et al, 2003). Cuando la similitud de
los valores (caracteres) se encuentra bien predicha por la filogenia, el MSE sera bajo y
por lo tanto MSE(/MSE alto. Para utilizarse de manera eficiente, los valores se

estandarizan bajo la evolucion del MB. La K se calcula de la siguiente forma:

% observado

MSE, p
—MSE esperaao

K =
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6.4.4 Modelos de Evolucion Avanzada

6.4.4.1 Modelos de Movimientos Brownianos

Primeramente, se obtuvo el modelo de Movimiento Browniano, en donde la variacion
genética de la poblacion se presenta de forma aleatoria, sin seguir patrones evolutivos,
filogenéticos, ecologicos y/o mutaciones (Clayton y Robertson, 1955; Lande 1979 y
1980) en donde:

1
- 2,\,‘Q)E[aj(t)] +om

Elg(t+ 1] = (1
En donde 7 es el tiempo transcurrido en generaciones, N, el tamafio efectivo de la
poblacién y 2 la variacion mutacional. Cabe mencionar que la ecuacion o refiere a la
deriva genética, que va en decremento con el paso de las generaciones y que depende del

tamafio efectivo de la poblacion (Templeton, 2006).

6.4.4.2 Modelos Ornstein-Unhlenbeck

Para obtener mayor certeza en el andlisis de sefializacion filogenética, se realizé un
analisis utilizando el modelo Ornstein-Uhlenbeck (OU), el cual es un modelo de
evolucion limitada, en donde la divergencia de caracteres sigue un modelo aleatorio con
tendencia central, de modo que las caracteristicas se retraen hacia un valor 6ptimo
(Hansen, 1997). Este modelo podria conceptualizarse como la evolucion estocéstica con
una fuerza restrictiva debido a la seleccion estabilizadora (Hansen, 1997) representado

de la siguiente forma:
dX (t) = a[6 — X(t)]dt + adB(t)

En donde a[6 — X (t)]dt representa la seleccion estabilizadora, con o como la fuerza de

la seleccion del valor 6ptimo del caracter (8). Debido a que se encuentran relacionados
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los caracteres, esperariamos generalmente el modelo OU una mejor caracterizacion del

modelo de evolucion.

Este modelo es necesario compararlo con alternativas, esto se puede realizar
comparando los ajustes del modelo usando la prueba de proporciones de probabilidad,
observando que el modelo OU tiene dos parametros adicionales (a y 0). Sin embargo,
este modelo también nos proporciona otros ajustes estadisticos que podemos comparar
facilmente utilizando el Criterio de Informacién de Akaike (AIC); Para este trabajo se
utiliz6 la correlacién para muestras de tamafio pequeiio (AIC.), que siguiendo la
convencion se considerd una diferencia de AIC >3 para sugerir el soporte del modelo
sobre la alternativa y una diferencia >10 que indica un soporte robusto del modelo

(Burnham y Anderson, 2002).

Después de obtener los valores AIC., @ y 8, se realizd6 una comparacion de modelos
(Brownianos y OU), identificados de la siguiente forma: BM1 (Movimientos
Brownianos de tasa simple), BMS (Movimientos Brownianos de tasa multiple), OU1
(Ornstein-Uhlenbeck Optimo simple), OUM (Ornstein-Uhlenbeck Optimo multiple),
OUMV (Ornstein-Uhlenbeck optimo multiple con multiples tasas) y OUMVA
(Ornstein-Uhlenbeck optimo multiple con multiples tasas y multiples alfas). Esto quiere
decir que utilizando la fuerza del caracter y la optimizacion del carécter se realizaron
comparaciones para determinar si existe sefial filogenética por caracteristica, siguen un
patron de movimientos brownianos o no existe relacion entre el cardcter y los

organismos.
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7 Resultados

7.1 Relaciones Ecologicas

7.1.1 Abundancia

Se obtuvieron un total de 154 cangrejos violinistas, distribuidos en seis especies
pertenecientes al género Uca, donde U. marguerita fue la mas abundante (41.6%),
seguida por U. rapax (29.2%), U. subcylindrica (14.29%), U. vocator (7.79%), U.
panacea (5.84%)y U. spinicarpa (1.3%).

7.1.1.1 Riqueza por sitios de muestreo

La mayor riqueza se registr6 en la localidad designada como Bayuco 1 (cuatro especies);
Punta de Alambre 1 y Bayuco de Oro 1 con tres especies cada una (Tabla 9). El mayor
nimero de ejemplares fue recolectado en Bayuco 2 y Bayuco de Oro 2 con 51 (33%) y
39 (25%), respectivamente. Dichas relaciones se representaron con un mapa de calor en
donde se utilizé una clasificacion jerarquica UPGMA y se generaron dos dendrogramas
(Fig. 3, parte superior) y de las localidades (Fig. 3, izquierda), en donde se agrupan las
zonas de muestreo con base en la abundancia de organismos y la abundancia de especies

en las localidades.
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Mapa de calor de las especies con relacion a las localidades

=

Bayuco 2

Bayucode Oro 1

Bayuco 1

P. de Alambre 1

P. de Alambre 2

Bayuco de Oro 2

{

P. de Alambre 3

U. marguerita
U. rapax

U. vocator

U. spinicarpa
U. panacea

\U. subcylindrica

s 0 0 o7 . . 0 . . .
Figura 4 Distribucion de la abundancia de las seis especies en las localidades. Las especies y localidades fueron
ordenadas mediante un analisis de clasificacién jerarquica UPGMA. Las lineas horizontales separan las

localidades y verticales las especies.

Tabla 8 Abundancia de especies por localidad.

Localidad U. marguerita | U.spinicarpa | U.panacea | U.rapax | U.subcylindrica | U.vocator
Bayuco 1 2 2 4 13 0 0
Bayuco 2 27 0 0 24 0 0
Bayuco de Oro 1 30 0 0 2 7 0
Bayuco de Oro 2 5 0 0 0 0 0
Punta de Alambre 1 0 0 5 6 8 0
Punta de Alambre 2 0 0 0 0 5 12
Punta de Alambre 3 0 0 0 0 2 0
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7.1.2 Diversidad

Los valores maximos de diversidad, estimados por especie, entre las localidades, se
presentaron en U. subcylindrica (H’=1.28) y U. rapax (H’=1.10), respectivamente).
Cabe senalar que U. rapax se muestreo en areas con suelos arcillosas, mientras que U.

subcylindrica en areas franco arcillo-arenosas (Tabla 8).

El andlisis de la diversidad especifica entre las localidades, reveld que la localidades
Bayuco 1 y Punta de Alambre 1, presentaron la mayor diversidad con H’=1.06 y
H’=1.07, respectivamente (Tabla 11). Estos datos fueron corroborados al realizar una
prueba T de Hutchenson (1970) para estimar la diferencia entre la diversidad (Tabla 12).
Asimismo, se encontrd que no existieron diferencias significativas entre las localidades
Bayuco 2 (H’=0.69), Punta de Alambre 2 (H’=0.6) y Bayuco de Oro 1 (H’=0.66), por lo
que durante los periodos de muestreo la diversidad especifica en estas tres zonas

resultaron similares.

Las especies dominantes, de acuerdo al indice de Simpson fueron: U. subcylindrica
(D’=0.706) y U. rapax (D’=0.612), este Gltimo valor casi a la par que el registrado para
U. marguerita (D’=0.595). La especie con menor dominancia fue U. panacea
(D’=0.493), sin embargo, debido a que U. spinicarpa'y U. vocator solo se colectaron en

un sitio cada una, no presentan dominancia sobre las demas (Tabla 6).

Tabla 9 Diversidad de Shannon por especie Tabla 10 Dominancia de Simpson por especie

U. marguerita  1.027 U. marguerita  0.595
U. spinicarpa 0 U. spinicarpa 0
U. panacea 0.687 U. panacea 0.493
U. rapax 1.101 U. rapax 0.612
U. subcylindrica 1.287 U. subcylindrica 0.706
U. vocator 0 U. vocator 0
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En cuanto a la proporcion de la diversidad observada con relacion a la maxima
diversidad esperada (Indice de Pielou (J)), los valores obtenidos mostraron que las
especies en las localidades Bayuco 2 y Punta de Alambre 1 fueron las mas abundantes,
esto es debido a que la proporcion de individuos es similar en las especies (como es el
caso de las primeras dos localidades mencionadas) (Tabla 8), mientras que en Bayuco de
Oro 1 casi el 100% de los individuos pertenecen a una sola especie y el restante a
diferentes especies, sin embargo no hay diferencia significativa en la abundancia de las
especies (Tabla 11). Cabe mencionar que no fue posible determinar el indice de equidad
de Pielou en Bayuco de Oro 2 y Punta de Alambre 3 ya que no presentaron diversidad

especifica.

Tabla 11 Riqueza, diversidad y equidad especifica para las localidades

Bayuco 1 21 1.06 0.562 0.765
Bayuco 2 51 0.69 0.498 0.997
P. de Alambre 1 19 1.07 0.653 0.982
P. de Alambre 2 17 0.6 0.415 0.873
Bayuco de Oro 2 5 0 0 NA
Bayuco de Oro 1 39 0.66 0.3734 0.602
P. de Alambre 3 2 0 0 NA

Tabla 12 Analisis de T de Hutchinson para estimar diferencia significativa entre diversidad de Shannon

Bayuco 1 0

Bayuco 2 2.19 0

P.de Alambrel -0.05 -8.33 0

P.de Alambre2 237 092 4.40 0

P.de Alambre3 6.30 83.79 23.84 6.20 0
BayucodeOrol 191 024 311 -0.38 -5.33 0
BayucodeOro2 6.30 83.79 23.84 6.20 0 SiEE 0
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7.1.3 Textura
El andlisis de textura de suelo, utilizando el tridngulo de Edward (2000), permitid
delimitar las localidades con base en las caracteristicas del suelo (Fig. 3), en donde de

manera general, son suelos mayoritariamente arcillosos y francos.

Textura de Suelo

Localidades

Bayuco 1
,9 Bayuco 2

« P.deAlambre 1
e P.deAlambre 2
* P.deAlambre3
e BayucodeOrol
+ BayucodeOro2

® ® 2 % %

\5 % )
[%] Arena 50-2000 um

Cl: Arcilloso, SaCl: Arcillo-Arenoso, SaClLo: Franco-Arcillo-Arenoso, Sal.o: Franco-
Arenoso, LoSa: Areno-Francoso, Sa: Arenoso, Lo: Franco, ClLo: Franco-arcilloso, SiCl:
Arcillo-Limoso, SiClLo: Franco-Arcillo-Limoso, SiLo: Franco-Limoso, SI: Limoso.

Figura 5 Textura del suelo de los sitios de colecta, utilizando el triaAngulo de textura (Edward, 2000)
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7.1.4 Analisis Fisicoquimicos

7.1.4.1 pH

Las condiciones de pH de las localidades de muestreo permitieron clasificarlas desde
muy ligeramente alcalinas hasta muy fuertemente alcalinas, siendo la mayoria cercanas a
ocho puntos de pH (Fig. 5). Los valores mayores de pH se registraron en los ambientes
de P. de Alambre 3 y Bayuco de Oro 1, ambos con suelos de tipo Franco arcillo arenoso.
A diferencia de estos sitios, la localidad de Punta de Alambre 2, que presenta el mismo

tipo de suelo, mostrd un valor menor a ocho (Ligeramente alcalino).

7.1.4.2 Sales Solubles

Las condiciones de solubilidad salina presentes en las localidades variaron de
fuertemente salinos a extremadamente salinos. A este respecto, las localidades Bayuco 1
y Punta de Alambre 3 se encuentran clasificadas como suelos extremadamente salinos.
Cabe mencionar que, en el limite entre suelos fuertemente salinos y extremadamente
salinos se encuentran la mayoria de las localidades (cinco de las siete) (Fig. 6). Del total
de localidades, Punta de Alambre 1 y Bayuco de Oro 1 presentaron valores inferiores de
salinidad, esto puede deberse a que son zonas un tanto menos fangosas que el resto de
las localidades, ademés de estar mas alejadas de la zona eulitoral y contar con

vegetacion asociada.

7.1.4.3 Salinidad

Los valores de salinidad obtenidos se denominaron como oligohalina, mesohalina y
polihalina, en donde Punta de Alambre 3, Bayuco de Oro 1 y 2 son los que presentaron
un tipo de salinidad oligohalina, mientras que en Punta de Alambre 2 y Bayuco 2, se
registraron condiciones de salinidad media (mesohalina) y polihalina en las zonas de

Punta de Alambre 1 y Bayuco 1 (Fig. 7).
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7.1.4.4 Temperatura

Tomando en cuenta la temperatura media del area meridional de Laguna Madre, que es
de 24°C en promedio, las temperaturas obtenidas en este estudio siguieron un patrén
cercano al fluctuar entre 23°C y 26°C. La temperatura mas baja fue registrada en Punta
de Alambre 3, que es la zona con mayor influencia de mareas, mientras que las

temperaturas mas altas se registraron en las localidades situadas hacia la zona

supralitoral (Fig. 8)

71.4. 5 Materia Organica (MO)

Punta de Alambre 1 es una zona altamente arcillosa, localizada en el area supralitoral,
con datos de MO de 2.76. Bayuco 2 y Punta de Alambre 2 y 3, presentaron valores de
1.75, 1.91 y 197, respectivamente. Las ultimas localidades son similares en el
porcentaje de MO. Las localidades hasta ahora mencionadas son zonas mas arcillosas o

limosas. Bayuco 1 y Bayuco de Oro 1 son zonas con baja MO (apenas el 1%) (Fig. 9).

Clasificaciéon de pH

*= Muy fuertemente alcalino

Bayuco 1
Bayuco 2

P.dealambre 1
P.dealambre 2

m
o
K]
=
=
n
o
o
a

Bayuco de Oro 1
Bayuco de Oro 2

Figura 6 Clasificacion del pH del suelo, obteniendo valores alcalinos en el total de las localidades
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Solubilidad Salina

Bayuco 1
Bayuco 2
P.dealambre 1
P.de alambre 2
P.de alambre 3

Grados de Salinidad (dS/m)

* Suelos extremadamente salinos

Bayuco de Oro 1

Bayuco de Oro 2

Figura 7 Solubilidad de sales en los seis sitios de muestreo. Se recrea con una linea roja el nivel de separacién

entre suelos fuertemente salinos y suelos extremadamente salinos.

Andlisis de Salinidad

Bayuco 1
Bayuco 2
P.dealambre 1
P.de alambre 2
P.dealambre 3

Bayuco de Oro 1

Bayuco de Oro 2

Tipo de Salinidad
= Oligohalina
= Mesohalina
= Polihalina

Figura 8 Tipo de salinidad obtenido en el analisis
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Andlisis de Temperatura
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Figura 9 Anilisis de temperatura. La linea horizontal amarilla indica la temperatura media del 4area

Bayuco 1
Bayuco 2
P. de alambre 1
P. de alambre 2
P. dealambre 3

Bayuco de Oro 1
Bayuco de Oro 2

meridional de la Laguna Madre, Tamaulipas.

Materia Organica
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1.0
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Figura 10 Cantidades de Materia Organica obtenidas por localidad
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7.1.5 Caracterizacion Ambiental

Con base en el analisis de riqueza, abundancia y densidad, la distribucion espacial de los
cangrejos violinistas se mostro bien definida (Tabla 11). En las zonas arcillo-arenosas,
ubicadas en el 4rea supralitoral, se encontr6 la mayor cantidad de especies,
sobresaliendo U. marguerita 'y U. rapax con el 42% y 29% de los individuos,
respectivamente. Cabe mencionar que U. marguerita solamente fue recolectada en las
localidades “Bayuco 2” y “Bayuco de Oro 1 y 2”, aparentemente por ser la especie con
distribucion en las costas de Tamaulipas con mayor afinidad a los ambientes estuarinos
dentro del género Uca. En contraste, U. rapax se capturd en varias las localidades, sin
embargo, también fue mas abundante en los sedimentos de tipo arcillo-arenosos (Tabla
8) con una textura con casi el 50% de arcillas (Figura 3). Dicha area se caracterizd por
tener, salinidades superiores a 32 ppm (euhalino), pH menores a 8 (entre ligeramente
alcalina y alcalina) y cantidades de Materia Organica entre 1 y 2 (Tabla §). Por otro
lado, la zona arenosa, localizada en la zona eulitoral, se caracterizd por una baja sensible
de la biodiversidad, ademés porque los sedimentos caracteristicos de ese hdbitat
concentran menor salinidad (polihalino) que las zonas arcillo-arenosas. Asi mismo, las
zonas arenosas son areas con pHs por arriba de 8 (clasificadas entre fuertemente y muy
fuertemente alcalino) y cantidades reducidas de materia organica (Tabla 13). Cabe
sefialar que las temperaturas en las localidades Bayuco de Oro 1 y 2 fueron superiores a
las P. de Alambre 1, 2 y 3 debido a que son dreas mds someras y con menor exposicion
mareal por encontrarse extremadamente protegidas e incluso por contar con una

influencia continental muy marcada.
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Tabla 13 Datos de caracteristicas fisicoquimicas obtenidas para el estudio, por localidad

Bayuco 1
Bayuco 2
P. de Alambre 1
P. de Alambre 2
P. de Alambre 3
Bayucode Oro 1

Bayuco de Oro 2

1.017
1.751
2.757
1.909
1.966
1.034
0.468

7.67
7.84
7.20
7.41
8.86
9.01
8.11

36
32
37
32
25
29
23

16.61
15.81
14.25
15.83
16.13
14.61
15.82

26
26
22.9
22.6
22
26
26
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7.2 Filogenia

7.2.1 Filogenia Molecular

En el presente trabajo se obtuvieron secuencias parciales de los genes 12s, 16s y
Citocromo Oxidasa I de seis especies de cangrejo violinista, més el grupo externo
Ocypode cordimanus. Ademas, se realizO un andlisis conjunto utilizando la

concatenacion de los tres genes (Tabla 14).

7.2.1.1 Region 128§

En la alineacion del gen 12S se obtuvieron un total de 364 pb de los cuales 35 fueron
sitios variables y 16 sitios parsimoniosamente informativos (Tabla 14), asimismo se
considerd que la composicion nucleotidica de las secuencias era homogénea, por su

porcentaje A-T (38.5% y 36.6%, respectivamente).

7.2.1.2 Region 16S

Para el gen 16S la alineacion se realizd con un total de 522 pb de las cuales 54 fueron
sitios variables y 33 sitios parsimoniosamente informativos, con una proporcion de A-T

de 28.8% y 35%, respectivamente, por lo que se consideré homogénea.

7.2.1.3 Region Citocromo Oxidasa 1

Para el gen COI en el alineamiento se obtuvieron 554 pb con 267 sitios variables y 29
sitios parsimoniosamente informativos, con una proporcion A-T de 34% y 38.2%,
respectivamente, por lo que se considera que la composicion nucleotidica fue

homogénea.
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7.2.1.4 Regiones concatenadas

Se realiz6 una concatenacion de las tres regiones del cual se obtuvieron 1439 pb en total
con 356 sitios variables y 78 sitios parsimoniosamente informativos y de igual forma, al
obtener la composicion nucleotidica de las secuencias, se consideré6 homogénea por su

relacion A-T (33.1% y 36.6% respectivamente).

Tabla 14 Sitios variables, informativos y longitud de las regiones utilizadas, con las seis especies.

12s 35pb 160b 364pb
16s 54pb  33pb 522pb
Col 267pb 29pb 554pb
Concat 356pb 78pb 1439pb

7.2.2 Método de Sustitucion Nucleotidica

El método de sustitucidon que mejor se ajustd a las secuencias utilizando los criterios
estadisticos de Akaike (AIC) y el Criterio de Informacién Bayesiano (BIC) fue
Hasegawa-Kishino-Yano con distribucion Gama (HKY+G, nst=2), con el cual se realizd
una tabla de divergencia entre secuencias (Tabla 15) para posteriormente realizar los

arboles pertinentes para el estudio.

7.2.3 Divergencia evolutiva

La alineacion y concatenacion de las secuencias nucleotidicas (16s, 12s y COI) permitid
percibir la variacion de los sitios de las secuencias y asi observar mutaciones entre
especies mediante la divergencia obtenida. Esto permitié agrupar a las especies en dos
subgéneros, Minuca y Leptuca ; en este Ultimo, la diferencia entre U. panacea y U.

marguerita es minima (0.006), mientras que la relacion entre esta Ultima y U.
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spinicarpa, aunque sigue siguiendo baja (0.041), es claramente mayor que su correlacion
con U. panacea y muy poco divergente de U. subcylindrica (0.044) en comparacion con
U. spinicarpa. De esta manera, la relacion de la divergencia evolutiva en el género,
permite agrupar a las especies que pertenecen al subgénero Leptuca (U. panacea, U.
marguerita, U. spinicarpa 'y U. subcylindrica). Sin embargo, U. rapax y U. vocator
situadas filogenéticamente en el subgénero Minuca presentan valores altos al realizar las
similes con el resto de las especies, de tal modo que de manera general, la divergencia

evolutiva de estas dos especies resulta mayor (Tabla 15).

Tabla 15 Relacién de la divergencia evolutivas entre las especies del género Uca

U. panacea 0.0064

U. rapax 0.2275 0.2264

U. spinicarpa 0.0417 0.0364 0.2391

U. subcylindrica  0.0447 0.0394 0.1929 0.0484

U. vocator 0.1025 0.0967 0.2164 0.1073 0.0823

Ocypode cordimanus () 3283 0.3223 0.4112 0.3283 0.3036 0.3364

7.2.4 Construccion de arboles filogenéticos

7.2.4.1 Neighbor-Joining (NJ).

A partir del andlisis de las secuencias, se generaron dos arboles de distancias genéticas a
través del modelo del vecino mas cercano, utilizando el método de sustitucion HKY + G
con 10,000 pseudoreplicaciones de boostrap para ampliar el nivel de confianza de los

arboles resultantes (Original y Consenso) (Fig. 9 y Fig. 10).
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Arbol Neighboor-Joining
U. vocator

Minuca

U. rapax

' U. subcylindrica

r— U. marguerita

S Leptuca
~U. spinicarpa

Kl 3

U. panacea

s

Ocypode cordimanus

300

Figura 11 Las relaciones filogenéticas del género Uca en Laguna Madre utilizando el método NJ con un

clustering de asociacion de especies y prueba de bootstrap de 10,000 pseudoreplicaciones.
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Arbol Neighboor-Joining Consenso

/, U. vocator m
e U. rapax @

U. subcylindrica w
100%
U. marguerita

U. spinicarpa - ‘b

9%

U. panacea

Ocypode cordimanus ‘

Figura 12 Arbol consenso NJ con prueba de bootstrap de 10,000 pseudoreplicaciones (valores en los nodos)

para percibir las relaciones entre las especies del género Uca presentes en el drea de estudio.

En donde U. vocator y U. rapax, especies pertenecientes al subgénero Minuca se
encuentran relacionadas, sin embargo, el nivel de confiabilidad (bootstrap) es bajo.
Mientras tanto, en el clado inferior, se encuentran con 98% de confiabilidad U.
spinicarpa 'y U. panacea teniendo como especie hermana a U. marguerita con una
confiabilidad del 100% en relacion a la correlacion mencionada con anterioridad, y a su
ves U. subcylindrica como especie hermana de este grupo en 100% de confianza de

bootstrap, agrupando asi al subgénero Leptuca.
Para observar de manera global la relacion de los organismos se realizd un arbol

consenso (Fig 10) en donde, como se describi6 recientemente, las especies permanecen

ordenadas en los subgéneros Minuca (en color azul) y Leptuca (en color rojo).
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7.2.4.2 Maximum-Likelihood (ML)

A partir del andlisis de las secuencias nucleotidicas se obtuvo un arbol filogenético de
Maxima Verosimilitud (ML) para obtener las relaciones filogenéticas del complejo de
especies, utilizando 10,000 pseudoreplicaciones y el modelo evolutivo antes sefialado

(HKY+G).

Arbol Maxima Verosimilitud

(_ U. vocator

Minuca

U. rapax

o=

~ U. marguerita

U. panacea

Leptuca

| .. U. spinicarpa

\— U. subcylindrica

\ Ocypode cordimanus

Figura 13 Arbol filogenético generado con el método de Maxima-Verosimilitud y el modelo evolutivo HKY+G

con 10,000 pseudoreplicaciones para obtener las relaciones filogenéticas del grupo.

Las relaciones entre especies se encuentran bien representadas, aunque con algunos
cambios a diferencia del arbol anterior. Primeramente, se encuentra una relacion entre U.
marguerita 'y U. spinicarpa con una confianza (bootstrap) de 54%, poniendo en duda

esta relacion. Sin embargo, estas especies se encuentran agrupadas con U. panacea
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como especie hermana con una confiabilidad del 100% y a su vez, este clado constituido
por las tres especies se relaciona con 88% de confianza con U. subcylindrica;
conformando asi al subgénero Leptuca. Cabe mencionar que la relacion disimil al arbol
generado por la distancia de las ramas (NJ) es relativamente baja, ya que el clado donde
concuerda U. marguerita, U. spinicarpa y U. panacea sigue forméandose con U.
subcylindrica como especie hermana, con la discrepancia de la estrecha relacion de U.

marguerita'y U. panacea que se aprecia en la Figura 11.

Por otro lado, U. rapax y U. vocator no se agrupan de la misma manera, i.e. U. rapax se
concentra como especie cercana al subgénero Leptuca mientras que U. vocator
(perteneciente al mismo subgénero que U. rapax (Minuca)) se relaciona mejor con U.
rapax, ya que la distancia entre ésta y el subgénero Leptuca es mayor. Sin embargo, el
nivel de confianza de estas relaciones (Subgénero Minuca) es dudoso, ya que el

porcentaje de bootstrap en el nodo que las separa es de solo 62%.
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7.3  Ecologia Filogenética

7.3.1 Conservadurismo Filogenético de Nicho Ecolégico (CFNE)

Se obtuvo la diversidad filogenética de Faith (1992) a partir de la relacion filogenética,
las comunidades y la riqueza especifica utilizando la cantidad de organismos por
especie, determinados por localidad, lo que reveldo que el 83.5% de la diversidad se
encuentra en las comunidades del Bayuco 1, Bayuco 2, Bayuco de Oro 1 y Punta de
Alambre 1, mientras que el resto de las localidades presentan una menor diversidad

filogenética (Tabla 16).

Tabla 16 Diversidad filogenética de Faith (1992) y la riqueza de especies en las localidades

Bayuco 1 0.2066
Bayuco 2 0.2026
Bayucode Oro1 0.2150
Bayucode Oro2 0.0520
P.de Alambre1  0.2109
P.de Alambre2  0.0781
P.de Alambre 3  0.0335

R N W R, W N PA

Asimismo se obtuvo la uniformidad filogenética (UF) entre las especies por localidad,
obteniendo valores negativos en tres de las cuatro localidades analizadas (UF obs Z), asi
como valores de P bajos (Tabla 18). Sin embargo, en la localidad Bayuco 2 se obtuvo
una alta distancia y uniformidad filogenética, esto podria deberse a que en ese sitio se
encontrd gran abundancia de cangrejos de las dos especies registradas (U. marguerita'y
U. rapax), mientras que en el Bayuco 1 fue el sitio de muestreo en el que mayor
diversidad especifica se encontrd (Tabla 17). Cabe mencionar que las localidades de
Bayuco de Oro 2 y Punta de Alambre 3 son sitios que no se incorporaron al analisis

debido a que la riqueza especifica fue de una sola especie.
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Tabla 17 Determinacion de la Uniformidad Filogenética (UF) para los siete sitios de muestreo, utilizando las

distancias filogenéticas, abundancia v diversidad especifica.

Bayuco 1 4 0.0948 0.0780 0.0403 67 0.4158 0.67 99
Bayuco 2 2 0.1009 0.0657 0.0477 79 0.7360 0.79 99
Bayucode Oro1 3 0.0313 0.0556 0.0336 34 -0.7235 0.34 99
Bayucode Oro2 1 NA NA NA NA NA NA 99
P.de Alambre1l 3 0.0906 0.1034 0.0539 38.5 -0.2363 0.385 99
P.de Alambre2 2 0.0324 0.0701 0.0440 29 -0.8572 0.29 99
P.de Alambre3 1 NA NA NA NA NA NA 99

Utilizando el taxon mas cercano en el arbol filogenético y las especies observadas para
cada comunidad. La distancia media del vecino mas cercano (MNTD) que se obtuvo de
las localidades, demuestra que hay gran similitud entre las comunidades, ya que los
valores de distancia media (MNND Z) son negativos y los valores de p bajos, a

excepcion de las localidades de Bayuco 1 y Bayuco 2. (Tabla 18)

Tabla 18 Determinacion de la distancia media del vecino mas cercano en relacion con las comunidades

Bayuco 1 4  0.1245 0.0934 0.0605 68.5 0.5135 0.685 99
Bayuco 2 2 0.2026 0.1768 0.1090 65 0.2362 0.65 99
BayucodeOro1l 3 0.0504 0.1196 0.0845 34 -0.8175 0.34 99
Bayucode Oro2 1 NA NA NA NA NA NA 99
P.de Alambre1 3 0.0849 0.1065 0.0696 41 -0.3098 0.41 99
P.de Alambre2 2 0.0781 0.1581 0.1102 27.5 -0.7333 0.275 99
P.de Alambre3 1 NA NA NA NA NA NA 99

Se obtuvo la diversidad filogenética beta de las localidades para observar su relacion,
observandose valores entre 0.1 y 0.03 (Tabla 19) en donde se aprecia una importante

relacion entre la localidad del Bayuco 2 y el resto de las localidades, como consecuencia
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de su mayor diversidad, producto de la gran riqueza de organismos, aun y cuando su

diversidad especifica sea baja (dos especies).

Tabla 19 Diversidad filogenética beta entre localidades, en donde 1 es una gran similitud y 0 que no existe

similitud entre ellas.

Bayuco2 0.1024

Bayuco de 0.0939 0.1054

Oro1l

Bayuco de 0.0543 0.1013 0.0819

Oro 2

P. de 0.0931 0.1058 0.0953 0.0840

Alambre 1

P. de 0.0976 0.1283 0.0986 0.0699 0.0972
Alambre 2

P. de 0.0769 0.1137 0.0758 0.0435 0.0744 0.0390
Alambre 3

Basado en la similitud filogenética (diversidad filogenética beta) se obtuvo un
dendrograma que muestra las similitudes en las comunidades, considerando a las
especies con menor diversidad filogenética a aquellas agrupadas en las comunidades
Punta de Alambre 2 y 3, mientras que en otro clado se conjuntaron, cuatro comunidades
que presentaron diversidades que fluctuaron de 0.04 hasta casi 0.09, separadas en
Bayuco 1 y Bayuco de Oro 2 en un clado, ya que mostraron diversidades similares
(0.04) y Punta de Alambre lcomo localidad relacionada, ya que estos presentaron
relacion con Bayuco de Oro 1. A su vez, la comunidad con mayor diversidad
filogenética se encontrd en el Bayuco 2 como un clado aislado de los antes mencionados

(Fig. 13).
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Dendrograma de Diversidad Filogenética Beta

Bayuco 2

Bayucode Oro1 ==
P. de Alambre 1 =

Bayuco 1 —|

Bayuco de Oro 2

P. de Alambre 2

Diversidad Filogenética Beta
P. de Alambre 3 —|

Relacion de localidades

Figura 14 Relacion de las comunidades basado en la diversidad filogenética beta

7.3.2 Coeficiente de Moran (1)

El correlograma filogenético muestra los coeficientes de Moran de cada uno de los
caracteres, los cuales revelan la existencia de sefial filogenética en Salinidad y Materia
Organica, mientras que en Temperatura, pH y Sales Solubles, no presentan sefial
filogenética, ni movimientos brownianos. Los bajos valores de P (Salinidad y M.O.)
indican que este caracter ecologico presenta adaptacion filogenética, mientras que

valores altos indican distribuciones aleatorias (Fig. 14 y Tabla 20).
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Figura 15 Estimacion del Coeficiente de Moran de las cinco caracteristicas fisicoquimicas utilizadas en el

estudio. La linea punteada (0,1) indica el valor esperado bajo la hipétesis nula de no correlacién

Tabla 20 I de Moran, valores ajustados y su valor de P en donde se observa que no hay diferencia significativa

en Temperatura, pH y Sales Solubles.

Obs 0.2751109 -0.1906357 0.03215828 -0.39748143 0.83255313
Std.Obs 0.7812862 -0.1075981 1.2585923 -1.1527818 0.9168912
Alter greater greater greater greater greater
Pvalue 0.022 0.496 0.124 0.892 0.0407
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7.3.3 Lambda de Pagel y K de Bloomerg

Se realizaron otros dos analisis para observar si existian diferencias entre el coeficiente

de Moréan (/), la Lambda de Pagel (1) y K de Bloomerg (K).

Se obtuvieron valores de A tan altos como 0.999 para pH con una p<0.069 y tan bajos
como 6.610e-05 y valores de P<1 para Materia Organica (Tabla 21), los cuales son muy
diferentes a los obtenidos mediante la / de Moran, aunque cabe mencionar que los
valores de P son muy altos, por lo que no son significativos, excepto la temperatura,

aunque es marginalmente significativo.

Tabla 21 Lambda de Pagel, logaritmos y valor de P obtenido para las caracteristicas fisicoquimicas.

lambda 0.8433412 0.9882811 0.9999339 0.987612 6.61E-05
loglL -23.49064  -19.43722  -11.98018 -16.45659 -5.698623
logLO -24.21871  -21.38202  -13.62848 -18.09641 -5.698552
P 0.227545 0.04858617 0.06942326  0.07014415 1

Asimismo, se realizé el andlisis con el método de K de Bloomerg, el que reveld altos
valores excepto en Materia Organica, sin embargo, los valores de P muestran que los

valores obtenidos por este método tampoco son significativos. (Tabla 22).

Tabla 22 El coeficiente K de Bloomerg y su valor de P para las caracteristicas fisicoquimicas utilizadas en el

estudio.
K 0.9937911 1.933903 1.899961 1.894522 0.1626804
P 0.05605606 0.02902903 0.06206206 0.1361361 0.3503504‘
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Los altos valores del coeficiente (/) de Mordn (mayores a cero, en Salinidad, pH y
Materia Orgénica) (Tabla 20), revelan la existencia de sefial filogenética para estas tres
caracteristicas, sin embargo, el pH presenta valores de P muy altos, por lo que su
significancia es negativa. Los valores negativos indican que conforme aumenta la
distancia filogenética, las distancias de los valores de las variables se hacen menores, es
decir que las especies mds distantes tienen mayor similitud en los valores de las

variables.

7.3.4 Modelos de Evolucion de Caracteres

7.3.4.1 Estado Ancestral de Cardcter (MV)

Se estimo el estado ancestral de los caracteres de cada nodo de un arbol filogenético,
utilizando el método Méxima Verosimilitud para caracteres continuos (Fig 15-19), con
la finalidad de observar la relacion evolutiva entre la divergencia filogenética y los
valores obtenidos para cada pardmetro. Dichos arboles fueron conjugados para observar

las relaciones entre caracteres (Fig. 20-30)
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Estimacion del Estado Ancestral (ML)
Temperatura

e (/. panacea

U. spinicarpa

e— . Marguerita

U. subcylindrica

U. rapax

U. vocator

22 trait value 26
length=0.5

Figura 16 Estimacion del estado ancestral de caracter utilizando el método de Maxima-Verosimilitud con el

caracter ecolégico de Temperatura.

Estimacion del Estado Ancestral (ML)
Sales Solubles

U. rapax

U. vocator

15.205 trait value 16.61
length=0.5

Figura 17 Estimacion del estado ancestral de caracter utilizando el método de Maxima-Verosimilitud con el

caracter ecolégico de Solubilidad Salina (Sales Solubles).
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Estimacion del Estado Ancestral (ML)
Salinidad

p— . panacea

— (. Spinicarpa

B . marguerita

U. subcylindrica

U. rapax

U. vocator

25 trait value 36.5
length=0.5

Figura 18 Estimacion del estado ancestral de caracter utilizando como modelo Maxima-Verosimilitud para

Salinidad.

Estimacion del Estﬁdo Ancestral (ML)
p

[ . panacea

B . spinicarpa

b U. marguerita

U. subcyiindrica

U. rapax

U. vocator

7.435 trait value 8.86
length=0.5

Figura 19 Estimacion del estado ancestral de caracter utilizando el modelo de Maxima-Verosimilitud con el

caracter ecolégico de pH.
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Estimacion del Estado Ancestral (ML)
Materia Organica

=——m U. panacea

—— . Spinicarpa

1.017 trait value 1.966
length=0.5

U. subcylindrica

U. rapax

U. vocator

Figura 20 Estimacion del estado ancestral de caracter utilizando el método de Maxima-Verosimilitud para el

caracter de Materia Organica.

Relacion filogenética entre caracteres ecolégicos
Temperatura y Solubilidad Salina

e U._panacea =
L U._spinicarpa —J
_ U._marguerita =

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

22 Temperatura 26 15.205 Salina

16.61

Figura 21 Comparacion de estados de caracter entre Temperatura y Solubilidad Salina.
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Relacion filogenética entre caracteres ecolégicos
Temperatura y Salinidad

S U._panacea
L U._spinicarpa
= U._marguerita

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

22 Temperatura 26 25

Salinidad

36.5

Figura 22 Comparacion de estados de caracter entre Temperatura y Salinidad.

Relacién filogenética entre caracteres ecolégicos
Temperaturay pH
press— U._panacea —

L U._spinicarpa J

— U._marguerita =

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

22 Temperatura 26 7435

pH

8.86

Figura 23 Comparacion del estado ancestral de caracter entre Temperatura y pH.
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Relacion filogenética entre caracteres ecolégicos
Temperatura y Materia Organica

== U._panacea
L U._spinicarpa
_— U._marguerita = -

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

22 Temperatura 26 1.017 Materia Orgénica

1.966

Figura 24 Comparacion del estado de caracter entre Temperatura y Materia Organica.

Relacion filogenética entre caracteres ecolégicos
Solubilidad Salina y Materia Organica
== U._panacea =

L U._spinicarpa :ﬂ

s U._marguerita —

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

15.205 SalSol 16.61 1.017 Materia Organica

Figura 25 Comparacion del estado de caracter entre Solubilidad Salina y Materia Organica.
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Relacion filogenética entre caracteres ecolégicos
Salinidad y Solubilidad Salina

pre— U._panacea
L U._spinicarpa
— U._marguerita —

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

25 Salinidad 36.5 15.205 Solubilidad Salina 16.61

Figura 26 Comparacion de estados de caracter entre Salinidad y Solubilidad Salina.

Relacion filogenética entre caracteres ecolégicos

Salinidad y pH
prm— U._panacea =
L U._spinicarpa J
— U._marguerita =

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

25 Salinidad 36.5 7435 pH 8.86

Figura 27 Comparacion del estado de caracter entre Salinidad y pH.
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Relacion filogenética entre caracteres ecologicos
Salinidad y Materia Organica

L

25

Salinidad

36.5

Figura 28 Comparacion entre el estado ancestral de caracter de Salinidad y Materia Organica.

U._panacea =
U._spinicarpa —=—|”
U._marguerita —_—

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

1.017

Materia Organica

1.966

pH y Solubilidad Salina

L

7.435

pH

8.86

Relacion filogenética entre caracteres ecolégicos

U._panacea ==
U._spinicarpa —=I
U._marguerita s

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

15.205

Solubilidad Salina

16.61

Figura 29 Comparacion entre el estado ancestral de caracter de pH y Solubilidad Salina.



Relacién filogenética entre caracteres ecolégicos
pH y Materia Organica

— U._panacea —
— U._spinicarpa —Jl
= U._marguerita =

U._subcylindrica

U._rapax

U._vocator

7435 pH 8.86 1.017 Materia Organica

Figura 30 Comparacion entre el estado ancestral de caracter de pH y Materia Organica.
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En funcion de los datos anteriores se observo que a temperaturas por encima de los 23°C
la salinidad aumentaba, para todas las especies excepto para Uca vocator ya que su valor
de salinidad resulto inferior a 24 ppm. Asimismo, se observd una correlacion lineal
positiva entre pH y Salinidad. Adicionalmente, la relacion entre la salinidad con la
solubilidad salina est4 representada de manera méas homogénea, sin embargo, el valor de
solubilidad salina en Uca vocator nuevamente difiere del resto, ya que se relaciona con
salinidades bajas y solubilidades medias, mientras que el resto de las especies presenta
relaciones de salinidad mayores a 30 ppm. De igual manera la Materia Organica
presenta valores altos correlacionados con la salinidad, exceptuando a Uca marguerita'y
Uca spinicarpa que presentan valores menores de Materia Orgénica. La relacion entre
temperatura y pH resultd lineal, ya que a mayor temperatura se registraron valores de pH
bajos. Por otra parte, la solubilidad salina con relaciéon a la temperatura parece tener
poca relacion ya que Uca vocator y Uca subcylindrica se encontraron en ambiente
caracterizados por sus niveles altos de solubilidad salina, pero totalmente opuestos a la
elevacion de temperatura. Mientras que la Materia Orgdnica mostrdé una relacion no
lineal negativa con respecto a la temperatura, en donde los valores de MO
permanecieron altos conforme la temperatura aumentaba, sin embargo, al rebasar los 25°
C, la cantidad de MO decrecio y al alcanzar los 26° C, la Materia Orgéanica disminuy6 a
valores menores a uno. La relacion entre la solubilidad salina y el pH no result6 del todo
clara, ya que aunque la mayoria de los valores se situd por debajo de los 16% de
solubilidad salina y por debajo de los 8.0 de pH, Uca spinicarpa y Uca vocator
presentaron valores totalmente contrarios, puesto que en U. spinicarpa los valores de
solubilidad salina fueron los mas altos, pero los valores de pH se mantuvieron cercanos a
7.0, mientras que U. rapax presentd valores de pH superiores a los 8.5 y salinidades
superiores a 16%. De la misma manera, los valores entre pH y MO resultaron muy
homogéneos, por lo que dicha relacion podria no apreciarse claramente, ya que los
valores de MO variaron entre 7.5 y 8.5 de pH, sin embargo U. vocator presento altos
valores de pH y de MO. Igualmente, se registrd una baja correlacion entre la solubilidad
salina y la MO entre las especies, ya que aunque la mayoria de las especies se encentrd
por debajo de 16% de la solubilidad salina y por encima de 1.5ppm de MO, U.

marguerita se caracteriz0 por encontrarse en ambientes de bajos valores de MO y
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medios de solubilidad salina, mientras que los ambientes en los que se localiz6 a U.

spinicarpa la materia orgénica para fue muy baja y la solubilidad salina muy alta.

7.3.4.2 Estado Ancestral de Cardcter (Movimientos

Brownianos)

Los Movimientos Brownianos constituyen otro modelo para estimar el estado ancestral
de caracter, para lo que se considerd un intervalo de confianza del 95%. Se logro
observar que el subgénero Leptuca presentd valores de salinidad que se incrementaban
en los nodos, i.e. que U. panacea y U. spinicarpa, presentaban nodos con valores de
salinidad de 34.4, mientras que el nodo para su especie hermana U. marguerita fue de
33.8 de salinidad. Considerando su relacion evolutiva, el grupo Leptuca presentd valores
de 31.8 de salinidad, mientras que Minuca s6lo de 30.5. Asimismo, se registraron
incrementos en los valores de los nodos de Temperatura y Solubilidad Salina, sin
embargo los valores de los nodos de Materia Organica, pH fueron en decremento en el
grupo Leptuca, interesantemente de manera contrastante se presentaron valores opuestos

en el clado Minuca, como se puede observar en la figura 31.
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Estimacion de Estados Ancestrales de Caracter
Utilizando Movimientos Brownianos

Materia Orgénica
pH

Salinidad
Solubllidad Salina
Temperatura

T
B

B T T T T 1
1 08 0.6 0.4 0.2 0

Figura 33 Estimacion del estado ancestral de caracter utilizando Movimientos Brownianos, en donde se

observa la relacion de cada caracter en los nodos que delimitan la separacion de los clados.

7.3.4.3 Modelos Evolutivos Comparativos

Se estimaron los modelos BM1, BMS, OUl y OUMV para todos los caracteres
ecologicos (tabla 23), obteniendo datos de AIC, a y o, en donde se reconoce que el
modelo que mejor se ajusta a la filogenia del grupo es el de valor simple utilizando
movimientos brownianos (BM1), sin embargo, utilizando un modelo Optimo Simple de
Ornstein-Uhenbeck se obtienen valores de AIC positivos, asi como a y o, por lo que

dicho modelo, igualmente se ajusta a las relaciones filogenéticas del grupo.
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Tabla 23 Modelos evolutivos derivados de MB, o simulaciones de evolucion aleatoria, mostrando los valores de

criterios de informacion de Akaike (AIC) como parametro para medir la calidad del modelo presentado los

valores o para determinar la fuerza de la seleccion del modelo y los valores de ¢ que determina las diferencias

Valor Simple
Movimientos
Brownianos

Valor Multiple
Movimientos
Brownianos

Optimo Simple
Ornstein-
Uhlenbeck

Optimo Muiltiple
con Valores
Miltiples Ornstein-
Uhlenbeck

7.3.43.1

40.75

NA

41.75

39.2

NA

0.87

41.32

7.4

230.39
-6.135
8.22x10"00
2.0x107-09

26.428

NA

4.75

33.13

NA
2.06x107-09
28.7

2.93

12.74

-6.82
1.61x10701
2.06x107-09

13.72 19.948
NA NA
0.572 1.615
9.16 19.965
NA NA
2.06x107-09 0.35
15.053 16.581
4.893 117.829
1.998 57.675
-19.062 28.91

1.365x10701 22.31
2.061x107-09 5.479

16.952
NA
0.986
17.028
NA
2.06x107-09
13.904
175.288
54.91
21.02
63.771
1.972

Valores Simples de Movimientos Brownianos (BM1)

Los valores de AIC en este modelo (BM1) muestran valores positivos para los cinco

parametros (40.74, 26.42, 13.72, 19.94 y 16.95) (Tabla 23). El valor a, muestra la fuerza

de la seleccion del modelo, sin embargo, en estos modelos (BM1) no es posible

determinar dicho valor, ya que éste valor representa la proximidad evolutiva hacia un

movimiento browniano, i.e. BM1 es el modelo base con el cual se compararia el resto.

Sin embargo, su valor de o, aclara la existencia de diferencias en las tasas de evolucion

entre los clados, utilizando los valores de los nodos y el valor de AIC, que para el total

de los caracteres presenta valores positivos.
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7.3.43.2 Modelo Optimo Ornstein-Uhlenbeck Simple (OU1)

el OUI mostrd una relacion evolutiva muy estrecha entre las especies, utilizando los
caracteres ecologicos, ya que los valores de AIC fueron positivos (Tabla 23). No
obstante, en el caso de Salinidad, se encontré que el valor de ¢ era muy alto (230.39),
por lo que las diferencias en la tasa de evolucion de los clados era bastante elevada y de
manera contraria, la fuerza de seleccion del modelo (el cual compara con el resto de los
modelos) era baja (7.4), por lo que podria ser un aproximado al tipo de evolucion
browniana. Caso contrario, Solubilidad Salina y Materia Orgénica presentaron valores
de a muy elevados y con una relacion evolutiva igualmente alta (6 = 57.675 y 6 = 54.91,
respectivamente). La Temperatura y el pH presentaron valores bajos para ambos

parametros, por lo que podrian también presentar un tipo de evolucién browniana.

7.3.43.3 Modelo Optimo Multiple con valores Multiples de
Ornstein-Uhlenbeck (OUMVA)

Se presentaron valores bajos de AIC para Salinidad, Temperatura y pH (-6.135, -6.82 y -
19.062, respectivamente), asi como de @, por lo que tienden hacia un modelo de
evolucion browniana. Para Solubilidad Salina y Materia Organica, utilizando este
modelo, estos caracteres presentaron una relacion entre el clado, i.e. la Solubilidad
Salina y la Materia Orgéanica son pardmetros que se encuentran relacionadas
filogenéticamente con las especies del género Uca analizadas. Sin embargo, para el resto
de las caracteristicas ambientales, se encuentran influenciados bajo el modelo de
movimientos brownianos debido a que los valores de @ son cercanos a cero, en

comparacion con el modelo anterior (OU1).
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23434 Comparacion de Modelos

El modelo que mejor se ajustdé fue OUMVA para Salinidad, Temperatura y pH y el OU1
para Solubilidad Salina y Materia Organica, en donde los valores fueron menores a los
obtenidos en el modelo BM1. Al comparar dichos modelos, se rechaza el modelo de
movimientos brownianos (tabla 23). Asimismo, los valores de diferenciacion de tasa de
evolucion entre los clados, mostré valores altos utilizando los modelos descritos
anteriormente. Esto es debido a que los valores de a fueron mayores en los modelos
OUMVA para Salinidad, Temperatura y pH (aunque en general, son valores bajos), asi
como en OUl y OUMVA para Solubilidad Salina y Materia Orgénica, lo que significa
que el modelo presenta mayor fuerza (para estos dos pardmetros), o se encuentra mejor
representado; marcado por datos altos en el valor a, lo que significaria que la evolucion
de estas caracteristicas adaptativas expresan esencialmente una explosion evolutiva

rapida hacia el presente.
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8 Discusion

8.1  Ecologia

La actividad metabolica y en consecuencia los procesos de supervivencia, crecimiento y
reproduccion de los organismos, particularmente los poiquilotermos, se ven afectadas
severamente debido a la temperatura lo que determina la diversidad y abundancia de
especies (Crane, 1975; Meusy y Payen, 1988; Bezerra et al., 2009; Sastry, 1983;
Zimmerman y Felder, 1991; Flores y Negreiros-Fransozo, 1998; Leme y Negreiros-
Fransozo, 1998; Cobo, 2002a,b; Pinheiro & Fransozo, 2002; Cobo y Fransozo, 2003 y
Litulo, 2004). La temperatura constante de las localidades, que oscilé entre 22°C y
26°C, contribuye a explicar que las especies en todas las localidades son igualmente
abundantes, como lo indic¢ el indice de equidad de Pielou. Por otra parte, los valores de
salinidad demostraron que la mayoria de estas zonas son areas con salinidades extremas
o fuertemente salinas, ejerciendo asi una fuerte presion sobre la supervivencia de las
especies y por ende de la biodiversidad. No obstante, especies como U. subcylindrica'y
U. rapax que son excelentes osmoreguladores, son abundantes en estas zonas ya que se
localizaron en cuatro sitios cada una de estas especies, siendo algunos de estos sitios en
donde se registr6 el mayor nimero de individuos. Aunque en menor medida U.
marguerita fue también abundante y a pesar de no disponer de datos sobre su capacidad
osmoregulatoria, su presencia en estos ambientes indica que igualmente son organismos
extremofilos eurihalinos. La abundancia especifica de estos crustidceos se encuentra
ligada a su capacidad osmoregulatoria ya que de ésta depende su metabolismo, rasgos
nutricionales, reproduccion y relaciones ecofisioldgicas, que en estos ambientes severos,
con salinidades altas, son clave esencial para su desarrollo y adaptacién especifica
(Charmantier et al., 1998; Rabalais y Cameron, 1985b; Rabalais y Cameron, 1985%
Zanders y Rojas, 1996 y Lin et al., 2002).

Otro aspecto de gran importancia para la supervivencia y desempefio adaptativo de los
cangrejos violinistas es el sustrato, ya que puede resultar limitante en la presencia de
especies del género Uca como lo expone Rosenberg (2000). El sustrato se compone de

varios elementos, en donde se encuentra inmersa la textura del suelo y la materia
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organica, como principales componentes. Las localidades referenciadas como Punta de
Alambre 1, 2 y 3 se clasificaron en este estudio como de contenido mediano a
medianamente rico de materia orgénica, coincidiendo con la baja diversidad especifica
del grupo. La relacion inversamente proporcional entre la cantidad de materia orgénica
y la presencia de los cangrejos violinistas podria explicarse en funcién de su
contribuciéon a la oxidaciéon del sedimento y a la reducciéon de materia organica,
(Robertson, 1986; Nielsen et al., 2003; Bezerra y Coelho, 2009), esto quedaria
corroborado por las abundancias superiores en la localidad del Bayuco de Oro 2 que
presentd menores cantidades de materia orgdnica y una salinidad, relativamente baja (23
ppt). De igual manera, las zonas con mayor diversidades y abundancia fueron las
localidades del Bayuco, con cantidades de materia orgdnica pobres y medianamente

pobres.

8.2 Filogenia

En la mayoria de los trabajos acerca de la filogenia del género Uca se utiliza el gen
ribosomal 16s que no resuelve la complejidad filogenética del grupo (Levinton et al.,
1996; Sturmbauer et al., 1996). A este respecto, otros autores han incluido més regiones,
como la Citocromo Oxidasa I y 28s, con los cuales han logrado clarificar las relaciones
entre los subgéneros Minuca y Leptuca (Shih et al., 2009; Shih et al., 2010; Landstorfer
y Schubart, 2010; Shih et al., 2012; Shih et al., 2013b, Shih, 2015 y Shih et al., 2016).
La originalidad de la presente investigacion es que es el primer trabajo documentado que
se realiza sobre las especies asociadas al Golfo de México en donde se incluyen los
subgéneros Minuca y Leptuca. Shih et al., (2016) hacen referencia a que la utilizacién de
las regiones COI, 16s y 28s resulta suficiente para corroborar las relaciones filogenéticas
entre los grupos distribuidos en el Golfo de México, sin embargo, en este estudio aunque
no se utilizo el gen 28s, se incluyd la region 12s, lo que permitié que las relaciones

filogenéticas se corroboraran de acuerdo con los resultados obtenidos por estos autores.

Considerando la distribucion de las 11 subespecies, Rosenberg (2014) incluyé en su

mapa de rangos de distribucion al subgénero Leptuca ya que éste se encuentra
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ampliamente distribuido en el Golfo de México y el Atlantico Norte, sin embargo, el
subgénero Minuca lo propone solo al sur de México hasta Veracruz
(www.fiddlercrab.info/index.html; Rosenberg, 2014), mientras que en el presente
estudio, representando al subgénero Minuca se encontraron U. rapax 'y U. vocator, por
lo que el rango de distribucion del subgénero deberia de ser ampliado hasta Laguna

Madre, Tamaulipas.

Cabe mencionar que las relaciones entre subgéneros presentadas en este trabajo,
coinciden en gran medida con las descripciones morfoldgicas para su identificacion
taxonomica (Shih, et al., 2016). Asi, el subgénero Leptuca estd representado tanto por
especies pequefias como de gran tamafio (alrededor de 5-25 mm en adultos) con
margenes anterolaterales cortos; entre 0-2 estrias posterolaterales en la superficie del
caparazon; frente ancha; cornea redonda; la quela del macho muy larga; el pollex en
ocasiones con una carina ventral; la superficie de la mano mayor lisa y con una
distribucion restringida al Atlantico y Pacifico este en las costas de América. Mientras
que el subgénero Minuca estd caracterizado por especies de medianas a grandes (10-30
mm en adultos); con margenes anterolaterales largos curvedndose hacia los
dorsolaterales; con dos estrias en la parte dorsal del caparazon; frente ancha; cornea
redonda; quela mayor muy larga; pollex sin carina ventral; superficie exterior de la mano
mayor lisa o con tubérculos pequeios o medianos; con distribucion en el Atlantico y
Pacifico este de las costas de América. En el presente estudio no se considerd el molino
gastrico como una caracteristica que podria diferenciar a las especies, como se ha
propuesto por varios autores (Beinlich y von Hagen, 2006; Ng et al., 2008; Bezerra,
2012 y Shih, 2015, 2016), ya que para poder observar el molino géstrico se requiere

disectar al organismo y en ocasiones destruirlo por completo.

El trabajo de Shih et al., (2016), presenta arboles con la mayoria de las especies
conocidas de cangrejos violinistas (Fig. 2), en donde dentro del grupo Minuca tanto U.
rapax como U. vocator se sitlan en clados muy distantes, esto a pesar de que la
distancia evolutiva es relativamente similar (en comparaciéon con el resto de las

especies), por lo que aun y cuando los niveles de boostrap en este trabajo (55% NJ y
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62% ML), resultaran bajos, éstos podrian estar bien fundamentados, debido a las
distancias evolutivas entre las especies obtenidas en Laguna Madre. Esto vendria a ser
confirmado en funcidon de sus caracteristicas morfologicas que los mantienen bien
agrupados. En efecto, ambas son especies grandes (20-30mm) con quelas de tamafios
similares (hasta 2 veces mas grandes que su cuerpo), sin embargo U. vocator presenta
vellosidades caracteristicas en el caparazon, que U. rapax no presenta, ejemplificando la
disimilitud especifica.

Las especies del subgénero Leptuca se encuentran en una situacion similar ya que U.
marguerita se separa como especie hermana de U. spinicarpa 'y U. panacea, tomando en
cuenta el cladograma generado con el método de NJ con 100% y 99% de bootstrap,
mientras que en el arbol filogenético generado con ML se encuentra U. panacea como
especie hermana y 100% de bootstrap de la relacion U. marguerita 'y U. spinicarpa, que
solo muestra boostrap de 54%. Finalmente, U. subcylindrica se relaciona con ambos
clados como especie hermana, claramente separada del grupo anterior. Sin embargo en
ambos arboles, U. spinicarpa, U. marguerita'y U. panacea, se encuentran relacionadas,
lo que concuerda con sus caracteristicas morfoldgicas, ya que estas tres especies del
grupo Leptuca se distinguen por ser de dimensiones superiores (20 mm
aproximadamente), con quelas grandes y largas, en ocasiones mayores que su cuerpo, lo
cual contrasta con las caracteristicas morfologicas de U. subcylindrica que es una
especie pequefia (maximo 10 mm), la cual posee una quela mayor casi subigual a su
cuerpo, mas ancha que larga. Esta relacion, al compararla con los arboles generados por
Shih et al., (2016), muestra una correlacion interesante, ya que U. panacea se encuentra
situada en un clado semidistante del resto del subgénero, relacionada con U. pugilator y
como especie hermana de U. subcylindrica, mientras que U. spinicarpa se encuentra
relacionada con U. umbratila (Panamd) y U. thayeri (Brasil y Estados Unidos).
Considerando lo anterior, la baja relacion de U. subcylindrica con U. marguerita podria
deberse a que, ésta ultima se encuentra asociada al clado antes mencionado, pero no
como especie tan cercana a U. spinicarpa, sino probablemente mas asociada al grupo U.
thayeri, por su distribucion geografica al Norte del Atlantico Mexicano, y no a U.
umbratila debido a que su distribucion se restringe al Pacifico Mexicano, Centroamérica

y Sudamérica.
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El trabajo cladistico de Rosenberg, (2001) muestra también una relacion ya que sitia a
U. marguerita en el subgénero Minuca como especie hermana de U. vocator, U.
ecuadoriensis y en otro clado a U. thayeri'y U. umbratila, pero a diferencia del trabajo
filogenético de Shih, (2016), dichas relaciones se encuentran alejadas. Sin embargo
Rosenberg (2001) concluye que el grupo de América (Minuca y Leptuca) siguen
generando conflictos, debido al bajo nivel de relacién entre especies y menciona que
deberian de llevarse a cabo futuros analisis comparativos con estos grupos, por lo que
seria Optimo analizar las relaciones desde una perspectiva cladistica y filogenética para

dilucidar las relaciones entre grupos de América.

8.3  Ecologia Filogenética

Darwin (1859) fue el primer investigador en emitir hipdtesis acerca de la relacion entre
especies taxondmicamente similares y sus interacciones por competencia, argumentando
que la competencia entre congéneres se incrementaba al utilizar los mismos recursos.
Desde entonces, una gran cantidad de investigadores han realizado trabajos que
consideran relaciones evolutivas, filogenéticas y ecologicas, sobre todo para recrear
hipotesis relacionadas con la diversidad filogenética de las comunidades, o como se

conoce hoy en dia el Conservadurismo Filogenético de Nicho Ecoldgico.

Bajo esta premisa, Losos (2011) relaciondé la plasticidad de los organismos en los
ambientes con la evolucion convergente, como evidencia del poder de la seleccion
natural, desde una perspectiva filogenética, como se refleja en el andlisis de
Conservadurismo Filogenético de Nicho Ecologico, en donde las relaciones de las
localidades con las distancias filogenéticas de los organismos, el nimero de especies y la
abundancia de los organismos, determinan una fuerte relacion entre la filogenia y la
ecologia de estos ambientes (tabla 16). Esto implica que, al existir similitudes
filogenéticas entre las comunidades, las especies tenderdn a competir por los recursos
del hébitat en donde se encuentran y asi, los cambios que sufra el ecosistema, afectaran,
indudablemente a las especies similares filogenéticamente dentro de la comunidad. Estas

alteraciones, como menciona Thurman (1985) constituyen una presion de seleccion y
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contribuyen asi a la adaptacion de las especies, de tal manera que la persistencia de la
presion de seleccion a través del tiempo podria ocasionar una divergencia evolutiva o en

caso contrario la desaparicion de las especies.

Considerando este contexto, tanto la salinidad como la materia organica, que se
consideran pardmetros ambientales de suma importancia para la supervivencia y
desarrollo de los cangrejos violinistas, presentaron valores positivos en el analisis de
senales filogenéticas con el método de la / de Moran. Esto concuerda con las
observaciones de Thurman (1985) y Soarez-Goémez (2008), quienes mencionan que el
hébitat afecta de manera contundente a los cangrejos del género Uca, sobre todo por la
importancia de la plasticidad fenotipica y su relacioén con las variables ambientales. Este
tipo de relacion queda ejemplificada por organismos como U. rapax 'y U. subcylindrica
que son especies con una amplia capacidad osmoregulatoria (Charmantier et al. 1998 y
Rabalais y Cameron 1985b) y asumen que las capacidades osmoregulatorias son de gran
importancia ecoldgica asi como evolutiva, ya que, como destacan con U. subcylindrica
las relaciones ecofisiologicas se encuentran asociadas con las primeras etapas del ciclo
de vida, etapas expuestas a variaciones extremas de salinidad, por lo que requieren gran
capacidad de osmoregulacion. Esto deja claro que la salinidad juega un papel
sumamente importante en las relaciones evolutivas entre los cangrejos violinistas,
principalmente en la Laguna Madre, una de las siete lagunas hipersalinas del mundo
(Javor, 1989). Sin embargo, no solo la salinidad destaca dentro de las correlaciones
evolutivas y ecoldgicas de estos organismos, ya que la materia organica, por ser parte
esencial del sustrato (Rosenberg, 2000) esta considerada como un factor que delimita la
estancia especifica de los organismos en ciertas zonas y agrega que el tipo de sustrato
puede resultar limitante para la presencia de cangrejos del género Uca. Este aspecto fue
corroborado por Mosqueda et al., (2014) quienes realizaron una asociacidon del sustrato
con las especies presentes en dichas zonas. La materia organica es fundamental para
determinar el tipo de sustrato presente en las localidades y por ende, constituye una parte
fundamental de las condiciones iddneas para el establecimiento de las especies, las que a
su vez generan aportes importantes al ecosistema con la oxidacion del sedimento y la

reduccion del contenido organico (Neilsen et al., 2013).
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Al analizar los datos con el indice de la / de Moran éste suele ser eficaz para generar
arboles precisos, con boostraps altos, particularmente al tratarse de un gran nimero de
especies a analizar, por lo que el valor de P podria arrojar un arbol “defectuoso”, i.e. el
arbol no se encontraria resuelto y, por ende, el valor de P presentaria incertidumbre en
los caracteres ecologicos, generados por el andlisis filogenético. De aqui, que, en
ocasiones, para aumentar el grado de confiabilidad de los analisis, sea necesario emplear
otro tipo de modelos, como la Lambda de Pagel (A) y la K de Bloomerg (K). Sin
embargo, estos andlisis reflejan una interaccion totalmente distinta, colocando a la
temperatura como un parametro con sefial filogenética (Tabla 21 Y 22), cercano a 1, por

lo que se asemejaria al movimiento browniano.

Aun y cuando los datos fueron analizados mediante estos tres modelos, los valores de P
fueron altos en la mayoria de los casos, esto implicaria que estadisticamente dichos
analisis no presentan certeza y por tanto los resultados podrian variar. A este respecto,
Knaub (1985) y Royall (1986) mencionan que cuando se utilizan muestras pequefas y
sin un andlisis muy riguroso el valor de P se incrementa, contrariamente con una
muestra infinita el valor de P tiende tenderia a cero, por lo que el valor de P puede ser
engafioso si se utiliza solo. Como interpretacion el valor de P no es la probabilidad de
que la hipotesis sea correcta, sino que representa la probabilidad de que, con el tamafio
de la muestra y si la muestra es apropiada para una hipotesis exacta, ésta sea correcta.
Por lo que no fue posible, en el presente estudio, determinar con certeza las relaciones
evolutivas de las especies del género Uca y los aspectos ambientales del habitat

utilizando los parametros de la / de Moran, la Lambda de Pagel (A) y la K de Bloomerg
(K).

Realizando un andlisis comparativo entre los caracteres utilizando el estado ancestral
(Fig 29) se determind, de manera general, que para la mayoria de las especies se
relacionaban las variables ambientales con la filogenia. En mayor o menor medida estas
relaciones conducen a las adaptaciones de las especies a dichos ambientes, no solo como

caracteres Unicos, sino como caracteristicas ligadas al habitat, que a su vez influyen
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sobre la disponibilidad de alimento, densidad poblacional, competencia intra e
interespecifica y las proporciones de sexo, como algunas de las repercusiones en las
especies (Soarez-Gomez, 2008). De manera contraria, algunos factores no se pueden
relacionar como sucede con las relaciones entre materia organica y solubilidad salina
que no presentan correlacion ni positiva ni negativa, aunque por si sola la MO presenta,
en algunos casos, sefial filogenética y de la misma forma la solubilidad salina,
aparentemente limitados filogenéticamente, atin y cuando contribuyen de manera
individual a la diversificacion del hdbitat como lo mencionan Coelho-Faira et al., (2016)

utilizando la osmoregulacion como ejemplo.

Sin embargo, al asociar el estado ancestral de cada caracter con movimientos
brownianos como parametro, se obtuvieron para Leptuca valores de MO y pH en
decremento y para salinidad, solubilidad salina y temperatura, valores en aumento.
Mientras que para la subespecie Minuca se observaron valores poco variables en su
mayoria (MO, Solubilidad Salina y Temperatura), aunque ligeramente mayores en pH,
asi como ligeramente menores en Salinidad (Fig. 29), de lo que se puede deducir la
existencia de una relacion marcada entre los valores de los caracteres (parametros
fisicoquimicos) y las subespecies, permitiendo distinguir afinidad especifica con un
cambio progresivo en las caracteristicas, bajo el supuesto de evolucion gradual o
movimientos brownianos, lo que se podria interpretar como cambios evolutivos como
condicion ancestral, que coinciden en las subespecies, como ha sido documentado por
Felsenstein, (1985). De esta manera, al realizar un analisis con cambios evolutivos
aleatorios (como es el caso de los movimientos brownianos), los estados ancestrales del
caracter actuarian de manera conjunta delimitando la especificidad de los grupos
(Leptuca 'y Minuca), lo que a su vez conllevaria a una conjuncion de caracteristicas que

aproximarian a las especies en un habitat especifico.

Finalmente, en el analisis comparativo de los modelos evolutivos (capitulo 2, seccion
2.3.4.3) se determinod que los modelos que mejor se ajustaban al estudio eran OUMVA y
OUI, siendo el OUMVA el que mas caracteres ajustod (Salinidad, Temperatura y pH).

Estos resultados sugieren que las relaciones evolutivas de Salinidad, Temperatura y pH
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presentan sefial filogenética, lo que implicaria que los organismos se encuentran ligados
a estos caracteres, como menciona Thurman (1985) ya que las alteraciones de ciertas
caracteristicas del habitat podrian contribuir a la adaptacion de las especies, lo que a su
vez podria ocasionar una divergencia evolutiva. A esto Losos (2011) agrega que la
evaluacion de las presiones ecoldgicas persistentes y la utilidad de los caracteres
compartidos del habitat, es una forma valida de observar los estados homoplasicos
morfologicos entre las especies y evidencia de la adaptabilidad (o limitacion adaptativa)
de los organismos. La falta de sefializacion filogenética en Solubilidad Salina y Materia
Organica se hace presente tras este analisis, lo que implicaria que dichos caracteres se

encuentran coligados a movimientos brownianos.
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9 Conclusiones

9.1 Ecologia

Las caracteristicas ambientales del habitat delimitan la presencia y abundancia de las
especies del género Uca, que se encuentran relacionadas con aspectos ecofisiologicos
como la capacidad osmoregulatoria, eficacia amortiguadora o resistencia a fluctuaciones
de pH por las relaciones oxidativas o alimenticias, asi como por el contenido de materia
organica. Asimismo, se logré corroborar que las especies del género Uca prefieren
ambientes basicos, con salinidades altas, propias de la Laguna Madre, y una textura del

suelo mas arcillo limosas que arenosas.

9.2 Filogenia

Las relaciones filogenéticas entre las especies del género Uca en Laguna Madre,
Tamaulipas, México resultan claras utilizando la region mitocondrial Citocromo
Oxidasa I, y las ribosomales 16S y 12S, lo que permiti6 constatar la ampliacion del

rango de distribucion de los subgéneros Minuca y Leptuca al Golfo de México.

De acuerdo a las relaciones filogenéticas establecidas U. marguerita es una especie
perteneciente al subgénero Leptuca y podria estar mas relacionada con la especie U.

thayeri que U. spinicarpa, por su distribucion geografica.

9.3  Ecologia Filogenética

La salinidad, temperatura y pH presentan sefial filogenética, lo cual indica su
importancia en el habitat con relacion a la filogenia del grupo; sin embargo, el andlisis
de Conservadurismo Filogenético de Nicho Ecoldgico, reveld que el conjunto de
caracteristicas ambientales es fundamental para la adaptacion y singularidad especifica,

que podrian ser clave para delimitar el grupo.
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