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Resumen

En el presente estudio se caracterizan molecularmente las especies del complejo
Laurencia presentes en el Caribe mexicano, se brindan ademéas las posibles
relaciones filogenéticas a su interior y se emiten opiniones taxondémicas utilizando
como fundamento esta informacion. Para lograr estos objetivos, material fresco de
los distintos taxa fue recolectado en nueve localidades a lo largo de
aproximadamente 500 kilbmetros del litoral caribefio de la peninsula de Yucatan. Un
total de 41 muestras que incluyen a nueve de las especies previamente reportadas
asi como material que no pudo ser identificado adecuadamente fueron procesadas
para la obtencion de ADN. Los valores de divergencia genética en los tres genes
permitieron segregar categorias taxondmicas a nivel especifico. Los mayores valores
de divergencia se obtuvieron para la regién espaciadora y rbcL. El uso del codén en
los taxa que conforman el grupo externo, Laurencia, Palisada y Osmundea fue
similar, por tanto no permitio la segregacion de dichos grupos. La comparacion de las
estructuras secundarias permitio la distincion de los clados pertenecientes a los
géneros Palisada y Laurencia. Las hipotesis filogenéticas generadas a partir de
secuencias parciales de los genes rbcL y RUBISCO del cloroplasto y 18S nuclear
confirman que Laurencia sensu lato es monofilético y que en él se incluyen tres
clados que corresponden a los géneros: Laurencia sensu stricto, Palisada y
Osmundea, todos ellos también monafiléticos, lo que nos lleva a concluir que estas
unidades son independientes y en términos taxondmicos no pueden corresponder a
una agrupacion de complejo. La combinacion de dos 6 mas genes en los analisis
filogenéticos respaldan con mayor fortaleza las relaciones postuladas. En los analisis
realizados con 21 taxa comunes a los tres genes, las topologias mas estables y
mejor resueltas se obtuvieron con las secuencias de 18S. Los caracteres
moleculares permitieron hacer modificaciones al esquema de clasificacion de
Laurencia sensu lato a nivel intragenérico. Se proponen dos nuevos registros para la
zona de estudio: Palisada perforata y Osmundea sp. Se plantean dos combinaciones
nuevas: Palisada poiteaui var. gemmifera (Harvey) Senties, Fuijii et Diaz y Palisada
corallopsis (Montagne) Senties, Fujii et Diaz. Asi como la conespecificidad de P.
papillosa y P. perforata. Los datos de divergencia genética sugieren la existencia de
una posible especie nueva para la ciencia en el género Laurencia. De esta manera
en el presente trabajo se reconocen como presentes en el Caribe mexicano cinco
taxa de Laurencia (L. caraibica, L. intricata, L. venusta, L. cf. filiformis y L. sp.), uno
de Osmundea (O. sp) y cuatro de Palisada (P. corallopsis, P. poiteaui var gemmifera,
P. poiteaui var poiteaui y P. perforata).



Abstract

In the current work the species from the Laurencia complex of the Mexican Caribbean
were molecular characterized. Furthermore, the work deals with phylogeny of
Laurencia complex and taking into account these phylogenetics relationships, some
taxonomic opinions were expressed. To carry out the already mentioned purposes,
fresh samples were collected in nine localities through five-hundred kilometers around
in the Caribbean coast of the Yucatan peninsula. A total of forty-one samples that
includes nine species previously cited as well as the non-identified material were
submitted to molecular treatment. The genetic divergence values obtained allow to
split the taxonomic categories in specific levels. The highest genetic divergence
values were obtained br RUBISCO spacer followed by rbcL. The codon usage for
taxa included in grupo externo, Laurencia, Palisada and Osmundea was similar,
because of this the mentioned method not allow the groups distinction. The
secondary structure comparison allow the clades distinction that corresponding to
Palisada and Laurencia genera. The phylogenetics hypothesis based on rbcL,
RUBISCO spacer and 18S sequences comparisons corroborated that Laurencia
sensu lato is monophyletic and includes three distinct monophyletic clades
corresponding to the genera Palisada, Laurencia sensu stricto and Osmundea.
Because of this the author conclude that the three genera are distinct units and they
don’t correspond to a complex assemblage. The combination of two or more genes in
the phylogenetics analyses improve the support of the proposed phylogenetics
hypothesis. The analyses with twenty-one coincident taxa to the three genes results
in 18S better support and stables topologies. Molecular characters allow to improve
the classification scheme of Laurencia sensu lato in intrageneric level. The following
taxonomic proposals were made in the current work: two new records for the study
zone, Palisada perforata and Osmundea sp; two new combinations, Palisada poiteaui
var. gemmifera (Harvey) Serties, Fujii et Diaz and Palisada corallopsis (Montagne)
Senties, Fujii et Diaz; the conspecificity of P. papillosa y P. perforata. The genetic
divergence values suggests the existence of a possible new specie in Laurencia
genus. In that sense, in the present work we recognize nine taxa for the Mexican
Caribbean: five for the Laurencia genus (L. caraibica, L. intricata, L. venusta, L. cf.
filiformis and L. sp.), one for Osmundea (O. sp) and four of Palisada genus (P.
corallopsis, P. poiteaui var gemmifera, P. poiteaui var poiteaui and P. perforata).



1. INTRODUCCION

La divisibn Rhodophyta Wettstein cuenta con alrededor de 6000 especies
repartidas en 700 géneros (Woelkerling, 1990). Esta division la constituyen
especies predominantemente marinas, con excepcion de algunos géneros de
agua dulce que incluyen aproximadamente 200 especies (Sheath y Muller, 1999).
El orden Ceramiales Oltmanns es considerado el mas evolucionado de las algas
rojas (Kraft, 1981; Bold y Wynne, 1985; Gabrielson y Garbary, 1987; Garbary y
Gabrielson, 1990) y contiene casi la mitad de los géneros de algas rojas y una
tercera parte de las especies de toda la division Rhodophyta (Kraft y Woelkerling,
1990). Conforman dicho orden cinco familias: Ceramiaceae Oltmanns, Dasyaceae
Rosenberg, Delesseriaceae Nageli, Rhodomelaceae  Areschouwy y
Sarcomeniaceae Womersley (Garbary y Gabrielson, 1990; Womersley, 2003).
Hommersand (1963) y Papenfuss (1966) propusieron que Ceramiaceae es la
familia mas primitiva del orden y a partir de éste se derivaron el resto de las
familias del orden, siendo Rhodomelaceae la familia mas evolucionada del orden.
Dicha familia es la mas diversa dentro de Rhodophyta e incluye un total de 909
especies (Guiry y Guiry, 2008). La conforman tres subfamilias: Bostrychioideae
Hommersand, Polysiphonioideae Hommersand y Rhodomeloideae Hommersand.
Esta ultima incluye trece tribus entre las que se encuentra: Laurencieae Schmitz,
gue incluye a su vez cinco géneros: Erythrocystis J. Agardh, Janczewskia Solms-
Laubach, Chondrophycus (Tokida et Saito) Garbary et J. Harper, Laurencia J.V.

Lamouroux y Rodriguezella Schmitz (Hommersand, 1963; Womersley, 2003).

Bajo este esquema taxondémico, Laurencia se concebia como una Unica categoria
taxondémica hasta que Nam et al., (1994) propone la segregacion de un grupo de
especies en el género Osmundea Stackhouse. Garbary y Harper (1998)
comenzaron a utilizar el término de complejo en este grupo, entendiendo por
complejo a un conjunto de taxa que no pueden ser separados como unidades

independientes por presentar sobreposicion en los caracteres, asi actualmente el



complejo Laurencia lo integran cuatro géneros: Laurencia sensu stricto J.V.
Lamouroux, Osmundea (Nam et al., 1994), Palisada (Yamada) Nam (2006, 2007)
y Chondrophycus (Tokida et Saito) Garbary et J. Harper (1998). Las diferencias
basicas entre los géneros Laurencia, Chondrophycus y Osmundea son: el nUmero
de células pericentrales por cada segmento axial vegetativo, el origen y arreglo de
los tetrasporangios, el origen y tipo de ramas espermatangiales (Nam et al., 1994;
Nam, 1999; Furnari et al., 2001). Recientemente Nam (2006, 2007) elevé a
Palisada un grupo de especies de Chondrophycus basandose en el nimero de
células pericentrales que sustenta al procarpo, ubicacion de la célula pericentral
con respecto al origen del tricoblasto y la posicién de la célula fértil con respecto al
eje tetrasporangial. El género Laurencia se caracteriza por la presencia de cuatro
células pericentrales por cada segmento axial vegetativo, ramas espermatangiales
producidas a partir de tricoblastos, los cuales se originan a partir de células
periaxiales (“tipo tricoblasto”) y los tetrasporangios se producen a partir de
determinadas células pericentrales (Nam, 1999; Garbary y Harper, 1998). El
género Osmundea se caracteriza por la presencia de dos células pericentrales por
cada segmento axial vegetativo, ramas espermatangiales producidas a partir de
filamentos ramificados, los cuales se originan a partir de células corticales y
axiales (“tipo filamento”) y los tetrasporangios se originan aleatoriamente a partir
de células corticales (Nam et al., 1994). Finalmente, los caracteres que distinguen
a Palisada son segmento que sustenta el procarpo con cuatro o cinco células
pericentrales, primera célula pericentral ubicada por debajo del tricoblasto, eje
tetrasporangial con la primera célula pericentral estéril y la segunda feértil (Nam,
2007). El género Chondrophycus se caracteriza por la presencia de dos células
pericentrales por cada segmento axial vegetativo, ramas espermatangiales
producidas a partir de tricoblastos, los cuales se originan a partir de células
periaxiales (“tipo tricoblasto”) y los tetrasporangios se producen a partir de
determinadas células pericentrales (Nam, 1999; Garbary y Harper, 1998). A
diferencia, en Chondrophycus la primera célula pericentral se ubica en posicion
lateral al tricoblasto, el segmento que sustenta el procarpo tiene 5 pericentrales y

el eje tetrasporangial con dos células pericentrales estériles. Como podemos



constatar, los cuatro géneros comparten caracteres morfolégicos y su separacion
como unidades independientes seria la hipotesis a probar. Para fines de este
trabajo se abordara el término complejo Laurencia como sinénimo de Laurencia

sensu lato.

Laurencia sensu lato posee aproximadamente 180 especies descritas (Guiry y
Guiry, 2008), distribuidas en mares tropicales, subtropicales y templados
(McDermid, 1988). Es un complejo de distribucion cosmopolita, caracterizado por
tener la célula apical localizada dentro de la depresion apical en las ramas, un eje
central o axial reconocible sélo cerca de la célula apical y una corteza extensiva a
lo largo del talo (Kylin, 1956).

El manejo de los caracteres morfolégicos usados para la distincion de los géneros
y especies del complejo Laurencia, no ha brindado una estabilidad robusta al
sistema de clasificacibn, manteniéndose algunos taxa en un nivel de
indeterminacion especifica, por tanto se aborda la sistematica molecular, que ha
contribuido con propuestas para modificar y actualizar el sistema de clasificacion
de las algas rojas y principalmente en el Orden Ceramiales, aunado al analisis de
las relaciones de parentesco.

El espectro de aplicaciones de la sistematica molecular ha sido posible estudiando
diversos marcadores en las algas rojas (Hillis y Dixon, 1991). EI genoma del
cloroplasto esta conformado por una molécula circular que contiene 155 844 pares
de bases (Palmer et al., 1988). Dicho genoma incluye genes que codifican para
ARN ribosomal, proteinas ribosomales, subunidades de enzimas como la ARN
polimerasa y proteinas que forman parte de los fotosistemas | y Il en el proceso de
la fotosintesis. Dos de las regiones objeto de interés en el cloroplasto son: rbclL,
que codifica para la subunidad larga de la enzima ribulosa 1,5-bifosfato-
carboxylasa-oxigenasa y la region espaciadora de la RUBISCO (Figura 1). De la
region rbcL se han reportado tamafios variables en grupos de algas rojas (Valentin
y Zetsche, 1989; Kostrzema et al., 1990), por ejemplo 1250 pb en Osmundea



(Nam et al., 2000) y entre 1434 y 1467 pb en especies del género Ceramium (Cho
et al., 2003). En comparacién con la region 18S, los datos generados de la region
rbcL presentan una mayor tasa de cambios mutacionales Bailey y Freshwater,
1997; Cho et al,, 2003). Aunque esta tasa elevada de cambios constituye una
herramienta Gtil para resolver relaciones interespecificas e intergenéricas
(Freshwater et al., 1995; Fredericq y Ramirez, 1996), puede conducir al colapso
de las ramas y formacién de politomias subsecuentes cuando se realizan estudios
de las relaciones a niveles taxonomicos supraespecificos (Felsenstein, 1978,
Graybeal, 1998). Al ser una region que codifica para proteinas, se caracteriza
ademéas por la ausencia de eventos de inserciones-deleciones (Bailey vy
Freshwater, 1997).

g rbclL Espamadoa rbCS -

Figura 1. Regiones codificadoras para la subunidad larga (rbcL) y subunidad corta (rbcS) de
la enzima RUBISCO. Se muestra ademas la region RUBISCO espaciadora.

La region espaciadora de la RUBISCO se encuentra ubicada entre los genes rbcL
y rbcS (Figura 1). Se han reportado tamafos variables para esta regidn en
diferentes grupos de algas: 118 pb en el género Campylaephora (Seo et al., 2003),
64 pb en Gracilaria, 114 pb en Gracilariopsis, 77 pb en Caloglossa, 77 pb en
Porphyra y 100 pb en Antithamnion (Lee et al., 2001). Lee et al., (2001) sefialaron
que esta region es mas variable que la LSU ADNr y se caracteriza por presentar

eventos de inserciones-deleciones.

Tenemos ademas otros marcadores en la region nuclear, como los genes que
codifican para moléculas de ARN ribosomal (ARNr) y estan ordenados en
unidades de transcripcion idénticas y repetidas muchas veces. Estas unidades
estan separadas por una secuencia de ADN espaciadora que no transcribe,

denominada IGS (espaciador intergénico). Las unidades de trascripcion de los



eucariontes estan compuestas por genes que codifican para el ARN 18S (SSU
ADNr), 5.85 y 28S (LSU ADNr), y entre estos genes estan los espaciadores
internos transcritos, denominados ITS (Figura 2) (Alberts et al., 1994). La regién
18S tiene una longitud de aproximadamente 1800 pares de base y esta
compuesta por un mosaico de regiones conservadas (universales), semi-
conservadas y variables, las cuales hacen posible trabajar en diferentes niveles de
resolucion filogenético (Medlin et al., 1988). El gen, ademas es experimentalmente
accesible, ya que presenta regiones extremadamente conservadas en sus
extremos, permitiendo la utilizacién de “primers” universales para la amplificacion
completa del gen mediante PCR, lo cual facilita el proceso de amplificacion (Sogin
et al., 1986). Dicha region se caracteriza ademas por la presencia de eventos de
inserciones-deleciones (Medlin et al., 1988).

IGS Cistron ribosomal
N e
A
ITlS-1 ITS-2
!
B [ 18S | *-84 | 28S |3'ET§
Regién ITS

Figura 2. Diagrama que representa la organizacion del ADN ribosomal y de la region ITS de
una célula eucariotica. A) Se muestran cuatro de los cientos de copias del cistrén ribosomal
separados entre si por el espaciador intergénico (IGS). B) Se muestra un detalle del cistrén
ribosomal, con la localizacion y longitud relativa de los genes 18S, 5.8S, 28S y de los
espaciadores externos (ETS) e internos (ITS) transcritos.

De los tres organelos donde se han ubicado marcadores moleculares para
estudios de filogenia en la familia Rhodomelaceae: cloroplasto, nucleo y
mitocondria, el que menos ha sido utilizado es la mitocondria, debido a que sus

secuencias presentan una baja tasa de sustitucion nucleotidica y por tanto es la



region mas conservada (Palmer et al., 1988). La tasa de sustitucion nucleotidica
en los genes del cloroplasto es de dos a tres veces menor que en los genes
nucleares y de tres a cuatro veces mayor que en los genes mitocondriales de las
plantas (Palmer et al., 1988). Con el uso de la combinacién de datos provenientes
de diferentes regiones, se han obtenido hipoétesis filogenéticas méas robustas

(Bailey y Freshwater, 1997).

La sistematica molecular agregada a estudios detallados de los caracteres
morfolégicos ha demostrado ser una de las herramientas imprescindibles para el
analisis de las afinidades y relaciones filogenéticas entre grupos de organismos, y
para resolver casos complicados de delimitacion de especies, ofreciendo un
amplio nimero de datos cuando la morfologia es extremamente simple o en
aguellas donde se manifiesta una amplia variacion fenotipica. Dentro de este
contexto estan siendo posibles grandes avances con la propuesta e nuevos
géneros y especies (Nelson et al., 2005, Milstein y Oliveira 2005, Mateo-Cid et al.,
2005).



2. ANTECEDENTES

A nivel mundial se han realizado trabajos en Laurencia sensu lato tanto en
latitudes tropicales y subtropicales basados en caracteres morfolégicos. Senties
(2000), y Senties y Fujii (2002) citan alrededor de 60 publicaciones basadas en la
taxonomia tradicional y que hacen alusion a modificaciones nomenclaturales,
registros nuevos Yy la descripcion de nuevas especies. En los Ultimos afios si bien
la tendencia se mantiene en los aspectos morfolégicos se han generado
consecuentemente trabajos encaminados a la filogenia del grupo (Garbary y
Harper 1998 y Nam 2006, 2007).

En México se tiene un solo estudio monografico de tipo morfo-anatomico del
complejo Laurencia para el Caribe mexicano (Senties y Fuijii, 2002). En esta obra
los autores refieren 20 binomios de este complejo registrados previamente para el
Caribe mexicano, reconociendo 7 especies de Laurencia (L. brongniartii J. Agardh,
L. caraibica P.C. Silva, L. filiformis J. Agardh, L. intricata J.V. Lamouroux, L.
microcladia Kitzing, L. obtusa (Hudson) J.V. Lamouroux y L. venusta Yamada) y 5
de Chondrophycus [C. corallopsis (Montagne) Nam, C. flagelliferus (J. Agardh)
Nam, C. gemmiferus (Harvey) Garbary et Harper, C. papillosus (C. Agardh)
Garbary et Harper y C. poiteaui (Lamouroux) Nam]. De las 8 especies restantes, 3
de ellas fueron reducidas a sinénimos L. implicata J. Agardh, L. nana M. Howe y
L. scoparia J. Agardh] y las otras 5 se reconsideraron registros dudosos L.
chondrioides Bgrgesen, L. corymbosa J. Agardh, L. flexilis Setchell, L. hancokii
E.Y. Dawson y L. nidifica J. Agardh].

A nivel mundial, los estudios de filogenia molecular han brindado, propuestas
importantes de circunscripcibn genérica y especifica, de filogeografia y de
aspectos monograficos en Laurencia sensu lato, y han contribuido a esclarecer el
sistema de clasificacién (Nam et al., 2000; Mclvor et al., 2002b; Abe et al., 2006;
Fujii et al., 2006). Cabe aclarar que ninguno de ellos se circunscribe a regiones

tropicales estrictas.



Estudios con enfoque en filogenia molecular sobre Laurencia sensu lato se han
realizado solamente dos en México e incluyen resultados parciales obtenidos en la
presente tesis: Diaz-Larrea et al., (2007) y Senties y DiazLarrea (2008). En el
primero se propone la nueva combinacién: Chondrophycus poiteaui (J.V.
Lamouroux) K.W. Nam var. gemmifera (Harvey) Senties, Fujii et Diaz. En el
segundo trabajo, Senties y Diaz-Larrea (2008) proponen dos nuevas
combinaciones a raiz de la validacion del género Palisada: Palisada poiteaui (J.V.
Lamouroux) K.W. Nam var. gemmifera (Harvey) Senties, Fujii et Diaz comb. et
stat. nov. y Palisada corallopsis (Montagne) Senties, Fujii et Diaz comb. et stat.

nov.

En este sentido, en el presente estudio se analizan las posibles especies del
complejo Laurencia en el Caribe mexicano bajo la Optica de la sistematica
molecular y, de esta forma poder confirmar las identificaciones de las especies
presentadas por Senties y Fujii (2002), y contrastar el esquema de clasificacion
con un mayor nimero de caracteres, proponiendo hipoétesis filogenéticas en las

especies del complejo. Por tanto, se pretende alcanzar los siguientes objetivos:

Objetivo General:
Detectar, describir y explicar la diversidad biolégica molecular entre las especies

del complejo Laurencia en el Caribe mexicano.

Objetivos Especificos:
Obtener la secuencia de la region rbcL del ADN del cloroplasto en este grupo.
Obtener la secuencia de la region RUBISCO espaciadora del ADN del
cloroplasto.
Obtener la secuencia del gen 18S de ADN nuclear.
Comparar la informacion obtenida en las diferentes regiones y de ser posible

generar una hipétesis filogenética.



3. MATERIALES Y METODO

3.1 Recolecta de muestras.

Los ejemplares para este estudio se recolectaron manualmente en las zonas
intermareal y/o submareal. Fragmentos libres de elementos extrafios (epifitas) de
estas muestras se colocaron en bolsas de plastico con silica gel y en viales de
plastico de 2 ml de capacidad inmersas en CTAB (2%). La silica gel fue sustituida
en cuanto los cristales indicadores se tornaron rosados, realizando esta operacion

hasta lograr la completa deshidratacion de las secciones del talo.

Las muestras se recolectaron en 9 localidades del Caribe mexicano (paralelos 18°
11'- 21° 54' L.N. y meridianos 86° 15' - 87° 54' L.W.), registrados anteriormente
por Senties y Fujii (2002). Se incluyé ademas en el estudio, material y secuencias
de localidades de regiones tropicales y subtropicales del Atlantico, Pacifico e
indico: Cuba (1), Jamaica (1), Brasil (5), USA (7), Espafia (4), Sudafrica (1),
Irlanda (2), Francia (1), Nueva Zelanda (1), Australia (1), Filipinas (1), Taiwan (1) y
Corea del Sur (1). Se incluyeron especies de otras regione s para comparar a nivel
molecular sus secuencias nucleotidicas con las de la zona de interés, y por ser
ademas especies cercanas a las presentes en el Caribe mexicano. Los ejemplares
utilizados en el analisis molecular se muestran en el Apéndice 1, para las regiones
rbcL, RUBISCO espaciadora y 18S respectivamente incluyendo el niumero de
acceso al GenBank (NCBI, 2003). En este sentido, se debe comentar que algunos
ejemplares que no correspondian con las descripciones de los epitetos
reconocidos fueron enumerados: en el caso de Laurencia de L. sp.1 a L. sp. 6,
para Osmundea: O. sp. y en el caso de Palisada: P. sp. (Apéndice 1). El material
examinado fue depositado en la coleccidn de algas del Herbario Metropolitano -
UAMIZ vy fue referido con su correspondiente niumero de herbario (Apéndice 1) e

ilustrado en las laminas | - IlI.



Lamina I: Habitos de ejemplares estudiados. Barra=1cm. (a) Laurencia caraibica,
(b) L. filiformis, (c) L. intricata, (d) L. viridis, (e) L. sp. 4, (f) L. venusta, (g) L. sp. 2a,
(h) L. sp. 1.
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Lamina Il: Habitos de ejemplares estudiados. Barra=1cm. (a) Laurencia sp. 3, (b)
L. sp. 6, (c) L. obtusa 1, (d) L. obtusa 2, (e) L. marilzae, (f) L. sp. 5.
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Lamina Ill: Habitos de ejemplares estudiados. Barra=lcm. (a) Palisada
gemmifera, (b) P. poiteaui, (c) P. corallopsis, (d) Osmundea pinnatifida, (e) P.
perforata, (f) P. sp. (g) O. sp. (h) P. papillosa.
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3.2 Extraccion y amplificacion de ADN.

El ADN gendmico total de los tres genes se extrajo utilizando el Dneasy Plant Mini

Kit (Quiagen, Valencia, California, USA), de acuerdo con el protocolo del

fabricante. Con la premezcla de Bioneer (Daedeok-Gu, Daejeon, Korea) Premix se

amplificaron las regiones seleccionadas. Los productos de PCR se purificaron con

el Kit de purificacion QIAquick de Qiagen de acuerdo con el protocolo del

fabricante. Los primers utilizados para la amplificacién se enumeran en la Tabla 1.

Tabla 1. Primers utilizados para la amplificacion y secuenciacién de los genes rbclL,
RUBISCO espaciadoray 18S.

Primer Gen Secuencia de los Primers
FrbcL Start rbcL 5-ATG TCT AAC TCT GTA GAA G-3°
F-492 rbcL 5-CGT ATG GAT AAATTT GGT CG-3’
F-577 rbcL 5-GTA TAT GAA GGT CTA AAA GGT GG-3°
F-753 rbcL 5-GGA AGA TAT GTA TGA AAG AGC-3
R-753 rbcL 5-GCT CTT TCA TAC ATATCT TCC-3°
R-1150 rbcL 5-GCATTT GTC CGC AGT GAATAC C-3
F-1381 espaciadora | 5-TCG AAA GGT AGC TAG ATT TCG-3

R - rbcS Start

espaciadora

5-GTTCTT TGT GTT AAT CTC AC-3°

18- S%’ 18S 5’-CAACCT GGT TGATCC TGC CAG T-3’
F-300 18S 5’-CCG GAG AGG GAG CCT GAG-3

F-530 18S 5’-GAG GGC AAG TCT GGT G-3’

18 -S3’ 18S 5’-GAT CCT TCT GCA GGT TCA CCT ACG-3
R -536 18S 9-GAATTACCG CGG CTG CTG-3’

R-690 18S 5’-AGA ATT TCA CCT CTG-3’
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Tabla 1.-(continuacién)

rbel rbes

FrbeL Start F492 F577 F753 F1381
> > > > >
[ [ [ | |
4?2 ETT 7?3 1 1|50 13|81
| 4
R753 R1150
18S5" F300 F530 1853’
> > [ 3 «
I [ I
3c|m 530 690 SsSuU
| |
L | |
R530 R690

Las condiciones de amplificacion utilizadas para las regiones rbcL y RUBISCO
espaciadora fueron: 4 minutos a 96°C para el paso inicial de separacion de
cadenas del ADN, 35 ciclos consistentes de 60s a 94°C para la desnaturalizacion,
60s a 42°C para la alineacion y 90s a 72°C para la extension, con una extension
final de 10 minutos a 72°C. Para la region 18S las condiciones de amplificacion
fueron: 4 minutos a 94°C para el paso inicial de separacién de cadenas del ADN,
35 ciclos consistentes de 30s a 94°C para la desnaturalizacion, 60s a 55°C para la
alineacion y 120s a 72°C para la extension, con una extension final de 7 minutos a
72°C. Las reacciones se mantuvieron a 4°C al concluir las amplificaciones. Los
productos de extraccion, amplificacion y purificacion fueron visualizados y
cuantificados en un gel de agarosa al 1%. Cabe mencionar que determinadas
muestras de las regiones rbcL y 18S requirieron el uso de gradientes de
temperatura en el proceso de PCR.
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3.3 Secuenciacion.

La amplificacion se llevd a cabo con el BigDye Terminator Cycle Sequencing
Reaction Kit (Applied Biosystem™). Los primers usados para la secuenciacion
fueron los mismos que se utilizaron para la amplificacién (Tabla 1). Posteriormente
se purificaron los productos de amplificacién con las columnas Centrisep (Applied
Biosystem™), estos productos purificados fueron desecados en una centrifuga de
vacio y posteriormente resuspendidos en formamida. Finalmente las muestras
fueron centrifugadas y cargadas en un Secuenciador “ABl PRISM 3100 Genetic
Analyzer” (Applied Biosystems, NJ, USA) para obtener las secuencias
nucleotidicas. Finalizado este proceso, las lecturas (electroferogramas) se
transfirieron a un archivo de computadora y con la ayuda del paquete de computo
Sequencer Navigator (Applied Biosystems ™) versién 1.0.1 se limpiaron y
corrigieron las dos direcciones generadas. La alineacion de las secuencias se
realiz6 con el mismo paquete de cémputo empleando el algoritmo CLUSTAL

(Thompson et al., 1994) y a simple vista.

3.4 Divergencianucleotidica.

Se calcularon los intervalos de valores de divergencia nucleotidica en los niveles
interespecificos e intergenéricos para las 3 regiones utilizando distancia no
corregidas “p” con el programa PAUP (Apéndice 2, 3 y 4). Se calcul6 ademas la
divergencia corregida entre las secuencias de los taxa utilizando el parametro de

distancia Kimura- 2 (Kimura, 1980).

3.5 Evolucién Molecular.

Para cada gen estudiado se estimd la tasa relativa de cambio de bases incluyendo
las transiciones (ti) y transversiones (tv) y la composicion nucleotidica mediante el
programa de PAUP version 4.0 para Maclntosh (Swofford, 2001). Para evaluar la
posibilidad de que las transversiones y/o transiciones estén saturadas, se
construyeron graficos (divergencia corregida entre las secuencias vs divergencia
no corregida entre las secuencias, para estos dos tipos de sustituciones) y se

estimo la tasa ti/tv para cada gen.
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En el caso de la matriz de rbcL se calculé mediante el programa DnaSP (Rozas et
al., 2003) d uso del codon para bs taxa que conforman el grupo externo, los
géneros Laurencia, Palisada, Osmundea y los taxa denominados L. sp. 2a - L.
marilzae Gil-Rodriguez, Senties et M.T. Fujii. Se estimaron parametros adicionales:
Schi? escalado (Shields et al., 1988), nimero efectivo de codones (Wright, 1990),
indice de tendencia del codén (Morton, 1993), uso de codones sinénimos (RSCU)

(Sharp et al., 1986) y la frecuencia de los codones.

Se obtuvo la estructura secundaria promedio a partir de secuencias del gen 18S,
basados en cuatro matrices de alineacion que incluyeron a todos los taxa de
Palisada, del grupo externo, L. sp. 2a yel resto de los taxa de Laurencia, a través
del programa GenBee (Brodsky et al., 1992, 1995). Las secuencias de 18S fueron
comparadas ademas y alineadas a simple vista con la estructura secundaria

obtenida.

3.6 Analisis filogenético.

Los analisis filogenéticos se realizaron utilizando los programas de cdémputo:
PAUP, Modeltest v 3.06 (Posada y Crandall, 1998) y MrBayes v.3.0 beta 4
(Huelsenbeck y Ronquist, 2001) utilizando tres métodos para recuperar las
posibles relaciones filogenéticas: maxima parsimonia (MP), méaxima verosimilitud

(MV) y analisis bayesiano (AB) respectivamente.

3.6.1 Anélisis maxima parsimonia.

Los arboles de maxima parsimonia (MP) fueron construidos con la opcién de
bdsqueda heuristica, utilizando la optimizacion ACCTRAN (Accelerated Character
Transformation), caracteres sin ordenar y con igual peso y las inserciones -
deleciones fueron tratados como datos ausentes y quinta base. Se obtuvieron
ademas bajo el criterio de Fitch con igual peso para todas las sustituciones (Fitch,
1971) y excluyendo los caracteres no informativos. Se realizé una busqueda
heuristica inicial para incrementar la verosimilitud del intercambio de ramas

(swapping) dentro de las “islas” de arboles, conduciendo esto a la mejor solucion
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parsimoniosa (Maddison, 1991), consistente de 5000 adiciones de secuencias en
forma aleatoria, se retuvieron 25 arboles en cada paso, se guardaron arboles
minimos (MULPARS) y el intercambio de ramas se realizd con la opcion de Tree -
Bisection - Reconnection (TBR), con la opcion de MULTREES (guardar multiples
arboles). Los arboles mas parsimoniosos encontrados en esta primera busqueda
heuristica fueron utilizados como punto de partida para otras busquedas utilizando
las opciones de MULPARS, MULTREES y STEEPEST DESCENT hasta que el

analisis se completo.

3.6.2 Analisis maxima verosimilitud y bayesiano.

El programa Modeltest fue utilizado para encontrar el modelo evolutivo de
sustitucion de nucledtidos que mas se ajusté a los datos en el analisis de ML,
tratando a las inserciones - deleciones como datos ausentes. El modelo fue
seleccionado utilizando dos criterios: La prueba de la razon de verosimilitud (LRT)
y el criterio de informacién de Akaike como esta implementado en el programa
Modeltest con un nivel de significancia de 0.01. Cuando el modelo evolutivo fue
encontrado se estimaron parametros como: distribucidn gamma, proporcion de
sitios invariables y frecuencia y proporcion de bases. En el caso de la matriz de
proteinas se estimé el modelo de sustitucion de aminoacidos con el programa
ProtTest (Abascal et al., 2005) ademas de los siguientes parametros: distribucion
gamma, proporcién de sitios invariables y frecuencia de los aminoacidos. Con los
modelos evolutivos estimados se corrieron posteriormente analisis bayesianos
para las tres regiones tratando también a las inserciones - deleciones como datos

ausentes.

Para evaluar la informacién filogenética contenida en la matriz de caracteres de
las tres regiones se utilizé el indice — g; (Huelsenbeck, 1991; Hillis y Huelsenbeck,
1992) a través de la evaluacion de la asimetria de la curva de distribucion de

longitudes de los 100,000 arboles generados al azar en PAUP.
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Se evalud la estabilidad de las ramas internas en los cladogramas mediante
analisis de bootstrap (B), jackknife (J) e indice de decaimiento (ID) (Felsenstein,
1985; Felsenstein y Kishino, 1993; Farris et al., 1996; Erikksson, 1999)
implementados en PAUP. Se realizaron 1000 réplicas en los analisis de MP y ML.
Los valores obtenidos en los andlisis anteriores son una medida conservativa de la
probabilidad de que los grupos recuperados representan clados verdaderos
(Zharkikh y Li, 1992; Hillis y Bull, 1993; Li, 1997). En el software PAUP se
calcularon ademas los indices de consistencia (Cl) y homoplasia (HI) como
resultado del andlisis de MP. Los arboles fueron enraizados por comparacion con
el grupo externo con secuencias de 8 taxa en rbcL, 3 taxa en RUBISCO
espaciadora y 9 taxa en 18S. Los grupos externos fueron seleccionados teniendo
en cuenta dos criterios: relaciones filogenéticas cercanas con el grupo interno
(Garbary y Gabrielson, 1990; Nam et al., 2000, Mclvor et al., 2002b, Fujii et al.,
2006 y Abe et al., 2006) y la disponibilidad de secuencias en la base de datos del
GenBank.

3.6.3 Andlisis particionados.

Se realizaron ademas andlisis particionados con el método de maxima parsimonia
y la opcion de busqueda heuristica (1000 reéplicas), utlizando diferentes
combinaciones de las matrices de datos de las regiones estudiadas: rbcL,
RUBISCO espaciadora y 18S. Las matrices de datos combinados fueron
evaluadas utilizando la prueba ILD (incongruence length difference) (Farris et al.,
1994), implementado en PAUP como la prueba de particion homogénea. La
prueba ILD evalGa la diferencia entre el nUmero de pasos requeridos para el
andlisis individual y el combinado. Cuando el valor de p > 0.05 indica la pérdida de
incongruencia en los datos y por tanto las matrices evaluadas pueden ser
combinadas. Se utilizaron las opciones de inserciones - deleciones tratados como
datos ausentes y los caracteres sin asignarle peso, ni orden. Los grupos externos

variaron segun las matrices analizadas.
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4. RESULTADOS

4.1 Caracteristicas de los genes individuales de Laurencia sensu lato.

4.1.1 Caracteristicas del genrbcL.

En esta regiéon se amplificaron 1467 pares de bases para el 60% de las

secuencias procesadas en el presente estudio. El restante 30% de las secuencias

presentd datos ausentes al principio y al final de la matriz de alineacion La matriz

de datos comprendié un total de 1467 caracteres, de los cuales 487 sitios fueron

variables informativos para parsimonia, y del total de sitios informativos para la

parsimonia: 80 (16.42%) correspondieron a la primera posicion del codén, 22

(4.51%) a la segunda posicion y 385 (79.05%) a la tercera posicion. Una vez

convertida la matriz a datos de aminoacidos, incluyd solamente 55 sitios

informativos para la parsimonia (Tabla 2).

Tabla 2. NOmero de nucledtidos y composicion de bases para el gen rbcL. Resultados de
Anélisis de Parsimonia y Test g;.

Composicién de Bases
Gen Pares de % A % C % G % T % ti % tv Proporcion
Bases tiftv
Todas posiciones 1467 31.986 16.149 21.102 30.762 64.49 35.51 2.14
1™ posicién coddn 489 26.994 15.586 37.870 19.550 77.04 22.96 3.97
2" posiciéncodon 489 30.149 23.769 16.651 29.432 57.02 42.98 1.873
3™ posicién codén 489 38.813 9.093 8.796 43.298 63.05 36.95 2.07
Gen Sitios Estadistico Media + DS IC H ~ No IC H
Variables o1 Arboles | (Excluidos | (Excluidos
Informativos + Pars. | Caracteres | Caracteres
Parsimonia No Inf.) No Inf.)
Todas posiciones 487 -1.036341 0.03364811 + | 0.73| 0.27 1440 0.69 0.31
0.00871904
1™ posicion codon 80 -0.562978 | -0.03361234+ [ 0.65[ 0.35| 27400 0.56 0.44
0.00881903
2"%posicién coddn 22 - 0.406102 -0.41363813+ | 0.60 | 0.40 27300 0.38 0.62
0.10625804
3™ posicion codén 385 -0.780553 | -0.14467713+ | 0.68| 0.32 3456 0.66 0.34
0.00772604
Aminoécidos 55 - 0.500978 -0.23564725 + | 0.63 | 0.37 26000 0.48 0.52
0.00971514
1+3 posiciones del 464 -0.903158 | -0.33364812+ | 0.71| 0.29 504 0.68 0.32
codon 0.00871904
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Se realiz6 ademas una division artificial del gen, con fines exploratorios, en una
primera mitad del gen (732 pares de bases) y en una segunda parte del gen (735
pares de bases). La primera mitad del gen comprendid6 150 -caracteres
informativos para la parsimonia y la segunda mitad del gen incluyé 270 caracteres

informativos para la parsimonia.

Las transiciones (ti) representaron el 64.49% de todas las sustituciones (Tabla 2).
Las transiciones CT superaron a las transiciones AG en una relacion 2:1 (Figura 3)
y las transwersiones AC y AT superaron a CG y GT. La proporcion ti/tv oscilé de
0.873 a 3.97 (Tabla 2). La mayor tasa se registro en la primera posicion del codon
(3.97), seqguido de la tercera posicion con 2.07 y finalmente la segunda posicion
del cododn con 1.873 (Figura 3).

ti tv
rbcL AG CT AC AT CG GT
Todas posiciones 21 43.28 13.67 15.33 2.23 4.49
1" posicion codon 33.9 40.86 7.4 12 1.06 4.78
2% posicién codon 7.98 49.25 4.89 27.57 6.76 3.55
3 " posicion coddn 19 42 4.9 28.04 2.9 3.16
60
50 1
OAG
401 cT
(]
30 - AC
OAT
20 1 BECG
BGT
10 1
O -
Todas posiciones 1 posicién coddn 2 posicién codon 3 posicion codén

Figura 3. Tasa relativa de cambio de bases en rbcL. ti = Transiciones. tv = Transversiones.
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ti
@ tv

Todas posiciones 1 posicién codon 2 posicion codon 3 posicion codén

Figura 3 (continuacién).

La primera posicion del codon presentd valores elevados de guanina (37.87%)
(Figura 4). La segunda posicion reportd valores elevados de timina 9.432%) y
adenina (30.14%). En la tercera posicion del coddn la adenina (38.81%) y la timina

(43.29%) registraron valores elevados también.

50
45
40 -
35

30 4 O Todas posiciones
25 1 posicién codén
0 2 posicién codén
20 1

0 3 posicién codon

15 4
10 A

- B

Figura 4. Composicion nucleotidica del gen rbcL. A = Adenina. C = Citosina. G = Guanina. T
=Timina.
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El estadistico gi indic6 que las matrices: a) del gen completo rbcL (g1 = -

1.036341), b) de la suma de la primera + tercera posiciones del codén (g1
0.903158), c) de la tercera posiciéon del codon (g; = - 0.780553), d) de la primera
posicion del coddén (g; = - 0.562978) y e) de la conformada por los datos de
aminoacidos (g; = - 0.500978) presentaron sefial filogenética significativa (Tabla
2). Por otro lado, la matriz conformada por la segunda posicién del codén no
presento sefial filogenética significativa: g1 = - 0.406102 (Tabla 2).

4.1.2 Divergencia en las secuencias derbcL.

Un total de 65 secuencias fueron analizadas incluyendo los grupos externos
Bostrychia radicans (Montagne) Montagne in Orbigny, Bryocladia cuspidata (J.
Ag.) De Toni, Centroceras clavulatum (C. Agardh in Kunth) Montagne in Durieu de
Maisonnneuve, Ceramium brevizonatum H.E. Petersen, Chondria dasyphylla
(Woodwar) C. Agardh Gracilaria cervicornis (Turner) J. Agardh, G. mammillaris

(Montagne) M. A Howe y Polysiphonia muelleriana J. Agardh (Apéndice 1).

Los valores de divergencia intergenérica oscilaron de 7 a 11% entre Palisada
(excepto P. papillosa (C. Agardh) K.W. Nam, P. perforata (Bory) K.W.Nam, P.
gemmifera y P. poiteaui) y Laurencia (excepto L. sp. 2a, L. sp. 2b y L. marilzae),
de 10 a 13% entre Palisada y Osmundea y de 9 a 13% entre Osmundea y
Laurencia. Los valores de divergencia interespecifica obtenidos para los taxa de
Laurencia oscilaron de 5 a 9%, para Palisada oscilaron de 6 a 9%, mientras que

para Osmundea oscilaron de 6 a 8%.

En el caso de los taxa: P. gemmifera y P. poiteaui, los valores de divergencia
nucleotidica observados entre sus secuencias fueron bajos (0.01 — 0.02%). En el
caso de P. perforata y P. papillosa, los valores de divergencia nucleotidica
observados entre sus secuencias oscilaron de 0 a 0.2% (excepto P. papillosa
Todos Santos, Baja California, México). El taxdbn denominado como P. sp. difirid

con valores que oscilaron entre 0.1 y 0.2% con respecto a las muestras de P.
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papillosay P. perforata. El taxdn P. papillosa Baja California difirié en un 2% de las

muestras de P. papillosay P. perforata.

El taxon Osmundea sp. difirid en bajos niveles de variacion genética del resto de
las especies de Osmundea (0.02 — 0.03%), a su vez difirid en altos niveles de
variacion genética del resto de los taxa de Laurencia (18 — 20%) y Palisada (19 -
22%) (Apéndice 2).

Los taxa L. sp. 2a — L. sp. 2b difirieron de L. marilzae con valores de divergencia
genética entre 1y 2 %. A su vez, los mencionados taxa difirieron en altos niveles
de variacion genética del resto de los taxa de Laurencia (25 - 28 %), Palisada (26 -
28%) y Osmundea (34 — 38%) (Apéndice 2). Los porcentajes de divergencia
obtenidos entre L. sp. 2ay L. sp. 2b oscilaron entre 0 y 0.4%, y entre las tres
muestras analizadas de L. marilzae oscilaron entre 0y 0.2%.

Los taxa: L. filiformis, L. intricata, L. sp. 1 y L. sp. 3 mostraron bajos niveles de

variacion genética (0 - 1%).

Los taxa denominados como: L. arbuscula Sonder, L. cf. catarinensis y L. sp. 4
presentaron bajos niveles de variacion genética, con valores que oscilaron de 0.2
a 0.9%. Lo mismo sucedioé con los taxa L. obtusa 1y L. obtusa 2 (0.8%) y con
Laurencia sp. 6 que difirio en 1% de L. obtusa 1-L. obtusa 2. Laurencia arbuscula
difirid de L. obtusa 1 - L. obtusa 2 - L. sp. 6 en valores que oscilaron entre 5y 6%.

Laurencia sp. 5 difirid en un 5% de L. viridis y L.obtusa GB.

4.1.3 Caracteristicas de laregion RUBISCO espaciadora.

En esta region se amplificaron 132 pares de bases para el 70% de las secuencias
procesadas en el presente estudio. El restante 30% de las secuencias presentd
datos ausentes al principio y al final de la matriz de alineacion. La matriz de datos
comprendi6é un total de 132 caracteres, de los cuales 80 sitios fueron variables

informativos para la parsimonia, tratando las inserciones - deleciones como quinta
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base (Tabla 3), y con la opcion de inserciones - deleciones tratados como datos
ausentes, la matriz presentd 69 sitios variables informativos para la parsimonia.
Las transiciones representaron el 51.90% de todas las sustituciones (Tabla 3). Las
transiciones TC superaron a las transiciones AG en una relaciéon 1.36:1 (Figura 5)
y las transversiones AC y AT superaron a CG y GT. La proporcion ti/tv fue de 1.25
(Tabla 3). Las secuencias presentaron elevados valores de adenina (42.97%) y
timina (32.31%) (Figura 6).

Tabla 3. Numero de nucleétidos y composicion de bases para la region RUBISCO
espaciadora. Resultados de Analisis de Parsimoniay Test g;.

Composiciéon de Bases
Gen Pares de % A % C % G %T % ti % tv Proporcion
Bases ti/ tv
Todo gen 132 42.979 | 12.259 12.446 | 32.317 51.90 48.10 1.25
Gaps Sitios Variables | Estadistico Media = DS IC IH ~ No IC H
Informativos o1 Arboles + | (Excluidos (Excluidos
Datos . .
Parsimonia Pars. Caracteres Caracteres
Ausentes No Inf.) No Inf.)
Todo gen 69 -0.2387 - 0.0013273 0.41 0.59 2378 0.36 0.64
0.07863002
Gaps Sitios Variables | Estadistico Media = DS IC H ~ No IC IH
Quinta Informativos 01 Arboles + | (Excluidos (Excluidos
Parsimonia Pars. Caracteres Caracteres
Base No Inf.) No Inf.)
Todo gen 80 - 0.1006 -0.0244333 + 04 0.6 1584 0.36 0.64
0.00863002

El estadistico g; calculado con la opcién de inserciones - deleciones codificados
como datos ausentes (g1 = - 0.2387) y las inserciones - deleciones codificados
como quinta base (g1 = - 0.1006) indicé que los datos de RUBISCO espaciadora

presentaron sefal filogenética significativa: (Tabla 3).
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Figura 5. Tasa relativa de cambio de bases en RUBISCO espaciadora. ti = Transiciones. tv =
Transversiones.
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Figura 6. Composicion nucleotidica del gen RUBISCO espaciadora. A = Adenina. C =
Citosina. G = Guanina. T = Timina.

4.1.4 Divergenciaen las secuencias de RUBISCO espaciadora.

Un total de 42 secuencias fueron analizadas incluyendo los grupos externos
Bostrychia calliptera (Montagne) Montagne, Gracilaria cervicornis y G. mammillaris
(Apéndice 1).

Los valores de divergencia intergenérica oscilaron de 12 a 28% entre Palisada
(excepto P. papillosa, P. perforata, P. gemmifera y P. poiteaui) y Laurencia
(excepto L. sp. 2a, L. sp. 2b y L. marilzae), oscilaron de 16 a 19% entre Palisada y
Osmundea y oscilaron de 20 a 39% entre Osmundea y Laurencia. Los valores de
divergencia interespecifica obtenidos para las especies de Laurencia oscilaron de

2 a 16%, y para Palisada oscilaron de 2 a 6%.
En el caso de P. gemmifera y P. poiteaui, los valores de divergencia nucleotidica

observados entre sus secuencias fue de 0.01 a 0.03% y para el caso de P.

perforata y P. papillosa de 0 a 17% (Apéndice 3).
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Los taxa: L. sp. 2a, L.sp. 2b y L. marilzae mostraron niveles de variacién genética
que oscilaron de 3 a 5%. Los mencionados taxa difirieron en altos niveles de
variacion genética del resto de los taxa de Laurencia (12 — 27%), del resto de los
taxa de Palisada (14 - 28%) y de la especie de Osmundea (19 - 21%) (Apéndice
3). Los taxa L. sp. 2ay L. sp. 2b difirieron en 1% y las tres muestras analizadas de

L. marilzae difirieron en 0.7%.

Los taxa: L. filiformis, L. intricata, L. sp. 1 y L. sp. 3 presentaron niveles de
variacion genética que oscilaron de 0 a 11%. Los ejemplares denominados como
L. obtusa 1y L. obtusa 2 presentaron 0% de variacion genética. Laurencia sp. 6

difirié en un 13% de los taxa denominados comolL. obtusa 1 y L. obtusa 2.

El taxbn Osmundea sp. difirid en valores del 36% con respecto a la especie de
Osmundea, a su vez difirid en valores que oscilaron del 33 al 48% respecto a los

taxa de Laurenciay difirié en 31 - 40% respecto a los taxa de Palisada.

4.1.5 Caracteristicas del gen 18S.

En esta region se amplificaron 1797 pares de bases para el 80% de las
secuencias procesadas en el presente estudio. El restante 20% de las secuencias
presentd datos ausentes al principio y al final de la matriz de alineacion. La matriz
de datos utilizada comprendié un total de 1797 caracteres, de los cuales 337 sitios
fueron variables informativos para la parsimonia, tratando las inserciones -
deleciones como quinta base. Con la opcién de inserciones - deleciones tratados
como datos ausentes, se presentaron 331 sitios variables informativos para la
parsimonia y del total de sitios informativos para la parsimonia 110 (32.64%)
correspondieron a la zona de tallos y 231 (68.54%) a la zona de horquillas (Tabla
4). Las transiciones representaron el 55.93% de todas las sustituciones (Tabla 4).
Las transiciones CT superaron a las transiciones AG en una relacion 1.21:1
(Figura 7) y las transversiones AC y AT superaron a CG y GT. La proporcion ti/tv
oscilé6 entre 1.68 y 1.99 (Tabla 4). La mayor tasa se registr6 en la zona de

horquillas (1.99), seguido de la zona de tallos (1.75) (Figura 7).
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Tabla 4. Nimero de nucledtidos y composicion de bases para el gen 18S. Resultados de
Anélisis de Parsimonia y Test g;.

Composicion de Bases
Gen Pares de % A %C % G %T % ti % tv Proporcién ti/ tv
Bases
Todo gen 1797 26.029 20.290 27.233 26.448 55.93 44.07 1.68
Tallos 671 22.068 27.754 | 28.720 21.458 56.49 43.51 175
Horquillas 1126 28.476 15.737 26.339 29.448 55.95 44.05 1.99
Gaps Sitios Estadistico | Media + DS IC IH ~ No IC IH (Excluidos
Variables 01 Arboles + | (Excluidos | Caracteres No
Datos .
A t Informativos Pars. Caracteres Inf.)
USENIeS 1 parsimonia No Inf.)
Todo gen 331 -0.4032 |[-0.1217271 %+ 0.61 0.39 588 0.52 0.48
0.17863002
Tallos 108 -0.3143 |-0.1511233 + 0.55 0.45 29 0.44 0.56
0.07852033
Horquillas 227 -0.3867 |-0.1712222 +( 0.58 0.42 48 0.49 0.51
0.08722002
Gaps Sitios Estadistic | Media+DS IC IH No IC IH (Excluidos
Quinta Variables 001 Arboles + (Excluidos [ Caracteres No
B Informativos Pars. Caracteres Inf.)
ase ; .
Parsimonia No Inf.)
Todo gen 337 -0.3765 |-0.0217278 +| 0.53 0.47 271 0.44 0.56
0.14363099
Tallos 110 -0.3020 |-0.0017376 +| 0.51 0.49 29 0.4 0.6
0.20000002
Horquillas 231 -0.3861 |-0.1217253 +| 0.55 0.45 49 0.46 0.54
0.03863002

28




18S AG CT AC AT CG GT
Todo gen 25.99 31.%9 15.07 21 2.33 4.02
Tallos 33.45 41.78 14.39 3.97 2.66 3.75
Horquillas 10.3 23.6 21.29 37.9 2.56 4.35
45
40 A
35 A
OAG
30 T CT
25 A @ AC
20 A oAT
15 ECG
0 GT
10 -
5 -
0
Todo gen Horquilla
60
50
40 -
ti
30
B tv
20 A
10 T
O -
Todo gen Horquilla

Figura 7. Tasa relativa de cambio de bases en 18S. ti = Transiciones. tv = Transversiones.

La zona de horquillas registr6 elevados valores de timina (29.44%), guanina

(26.33%) y adenina (28.47%) (Figura 8). Para la zona de tallos la citosina
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(27.75%) y guanina (28.72%) registraron valores elevados. La guanina se
encontré en proporciones similares en las zonas de horquillas y tallos (26.33% y

28.70 respectivamente).

35

30 A
25 A
20 A Todo gen
O Tallo

15 1 O Horquilla
10 1

5 4

o -

A C G T

Figura 8. Composicién nucleotidica del gen 18S. A = Adenina. C = Citosina. G = Guanina. T=
Timina.

El estadistico g; calculado con la opcion de inserciones - deleciones codificados
como datos ausentes, indico que las matrices: a) del gen 18S (g1 = - 0.4032), b) de
la zona de tallos (g1 = - 0.3143) y c) de la zona de horquillas (g1 = - 0.3867)

presentaron sefial filogenética significativa (Tabla 4).

El estadistico g; calculado con la opcion de inserciones - deleciones codificados
como quinta base indicé que las matrices: a) del gen 18S (g1 = - 0.3765), b) de la
zona de tallos (g1 = - 0.3020) y c¢) de la zona de horquillas (g1 = - 0.3861)

presentaron sefial filogenética significativa (Tabla 4).

4.1.6 Divergenciaen las secuencias de 18S.

Un total de 30 secuencias fueron analizadas incluyendo los grupos externos
Centroceras clavulatum, Ceramium tenerrimum (G. Martens) Okamura, C. affine
Setchell et N.L. Gardner, Gracilaria cervicornis (Turner) J. Agardh, Neosiphonia

japénica (Harvey) M.S. Kim et LK. Lee, Polysiphonia howei Hollenberg, P.
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paniculata Montagne, P. senticulosa Harveyy Rhodomela confervoides (Hudson)
P.C. Silva (Apéndice 1).

Los valores de divergencia intergenérica oscilaron de 1 a 12% entre Palisada y
Laurencia (excepto L. sp. 2b y L. marilzae). Los valores de divergencia
interespecifica obtenidos para los taxa de Laurencia oscilaron de 0 a 4%, mientras

gue para Palisada fue de 0.9%.

En el caso de P. gemmifera y P. poiteaui, los valores de divergencia nucleotidica
observados entre sus secuencias oscilaron de 0.2 a 0.3%. En el caso de P.
perforata y P. papillosa, la divergencia nucleotidica observada fue de 1%
(Apéndice 4).

El taxon denominado como Laurencia sp. 2b difirié6 del resto de los taxa de
Laurencia en niveles de variacion genética que oscilaron de 1 a 5%, y del resto de
los taxa de Palisada difiri6 en valores de divergencia que oscilaron de 1 a 9%
(Apéndice 4).

Los taxa: L. filiformis, L. intricata, L. sp. 1y L. sp. 3 presentaron bajos niveles de
variacién genética entre sus secuencias, con valores que oscilaron de 0 a 0.7%.
Los taxa denominados como L. obtusa 1 y L. obtusa 2 también presentaron bajos

niveles de variacién genética entre sus secuencias (0.1%).

4.2 Evolucion molecular.

4.2.1 Saturacién de los genes.

Los graficos de saturacion de rbcL se muestran en las Figuras 9 y 10. Todos los
gréficos reflejaron que las sustituciones tienen una acumulacion linear de cambios
con respecto a la divergencia de secuencias y que por tanto ninguna de las

posiciones del coddn estan saturadas en este gen.
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Figura 9. Saturacion en el gen rbcL: divergencia no corregida entre secuencias versus

parametro de distancia Kimura — 2 versus tipo de cambio.
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Figura 10. Saturacién en el gen rbcL: divergencia no corregida entre secuencias versus
parametro de distancia Kimura — 2 versus posicion del codén versus tipo de cambio.

Los gréficos de saturacion para las transiciones y las transversiones de RUBISCO

espaciadora se muestran en la Figura 11. Los dos gréficos reflejaron que las

sustituciones tienen una acumulacién linear de cambios con respecto a la

divergencia de secuencias, y que por tanto no existe saturacion en esta region.

secuenciasversus pardmetro de distancia Kimura — 2 versus tipo de cambio.
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Figura 11. Saturacion en la region RUBISCO espaciadora: divergencia no corregida entre
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Figura 11. (continuacion)

Los gréficos de saturacion de 18S se muestran en la Figura 12. Todos los graficos

reflejaron que las sustituciones tienen una acumulacion linear de cambios con

respecto a la divergencia de secuencias, y que por tanto ni la zona de horquillas,

ni la de tallos presentan saturacion.
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Figura 12. Saturacioén en el gen 18S: divergencia no corregida entre secuencias versus
pardmetro de distancia Kimura — 2 versus regiones versus tipo de cambio.
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4.2.2 Uso del codon.

Se realizaron andlisis de uso del codon de forma independiente para los taxa que
conforman el grupo externo, los géneros Laurencia, Palisada, Osmundea, para la
especie L. marilzae y el ejemplar denominado L. sp.2a. En el caso de L. sp. 2ay
L. marilzae (Tabla 5) el valor de Schi? escalado fue de 0.766, el nimero efectivo
de codones fue de 37.651 y el indice de tendencia del codén fue de 0.597. Los
codones que se presentaron con mayor frecuencia fueron: GGU-Glicina (29
veces), GAA-Glutamina (25 veces), GCA-Alanina (24 veces), UUA-Leucina (23
veces), GUA-Valina (22 veces), AAA-Lisina (22 veces), AUU-Isoleucina (20 veces)
y GCU-Alanina (19 veces).

Tabla 5. Uso del codén de L. marilzae - L. sp. 2a - L. sp. 2b. El valor entre paréntesis es el
uso relativo de codones sindnimos. * Codones terminales.

UUUF 14(1.40) UCUS 11(3.67) UAU-Y 14(1.33) UGU-C 2 (1.00)
UUC-F 6(0.60) UCC-S 0(0.00) UAC-Y 7(0.67) UGC-C 2(1.00)
UUAL 23(3.73) UCAS 6(2.00) UAA* 0(0.00) UGA-*  0(0.00)
UUGL 1(0.16) UCGS 0(0.00) UAG* 0(0.00) UGG-W 8 (1.00)

CUU-L 4(0.65) CCUP 7(1.40) CAU-H 6(1.33) CGU-R 12(2.77)
CUC-L 0(0.000 CCC-P 1(0.20) CAC-H 3(0.67) CGC-R 3(0.69)
CUA-L 9(1.46) CCAP 12(2.40) CAA-Q 13(1.73) CGA-R 2(0.46)
CUG-L 0(0.00) CCGP 0(0.000 CAG-Q 2(0.27) CGG-R 2(0.46)

AUU-l  20(2.00) ACU-T 16(1.94) AAU-N 11(1.16) AGU-S 1(0.33)
AUC-I 8(0.80) ACC-T 1(0.12) AAC-N 8(0.84) AGC-S 0(0.00)
AUA-l 2(0.20) ACAT 13(1.58) AAA-K 22(1.83) AGA-R 6(1.38)
AUG-M 17 (1.00) ACG-T 3(0.36) AAG-K 2(0.17) AGG-R 1(0.23)

GUUV 15(1.58) GCU-A 19 (1.69) GAU-D 23(1.59) GGU-G 29 (2.76)
GUCV 0(0.00) GCC-A 1(0.09) GACD 6(0.41) GGC-G 2(0.19)
GUAV 22(2.32) GCA-A 24(2.13) GAA-E 25(1.79) GGA-G 9 (0.86)
GUG-V 1(0.11) GCGA 1(0.09) GAGE 3(0.21) GGG-G 2(0.19)
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Para los taxa del grupo externo (Tabla 6) el valor de SChi? fue de 0.871, el nimero

efectivo de codones fue de 34.823 y el indice de tendencia del codon fue de 0.633.

Los codones mas abundantes fueron: GCU-Alanina (32 veces), GGU-Glicina (28
veces), UUA-Leucina (27 veces), AAA-Lisina (25 veces), GAU-Aspartico (23
veces), GAA-Glutamina (22 veces) y GUU-Valina (19 veces).

Tabla 6. Uso del coddn de grupos externos. El valor entre paréntesis es el uso relativo de
codones sindnimos. * Codones terminales.

UUUF 13(1.37)
UUC-F 6 (0.63)
UUA-L 27 (4.05)
UUG-L 2 (0.30)

CUU-L 6 (0.90)
CuC-L 0 (0.00)
CUA-L 4(0.60)
CUG-L 1(0.15)

AUU-I 18 (1.93)
AUC-1 4 (0.43)
AUA-l 6 (0.64)
AUG-M 18 (1.00)

GUU-V 19 (1.90)
GUC-V 2 (0.20)
GUA-V 18 (1.80)
GUG-V 1(0.10)

UCU-S
UCC-S
UCA-S
UCG-S

CCu-P
CCC-P
CCA-P
CCGP

ACU-T
ACC-T
ACA-T
ACG-T

GCU-A
GCC-A
GCA-A
GCGA

10 (3.16)
0 (0.00)
6 (1.89)
1(0.32)

8 (1.78)
0 (0.00)
8 (1.78)
2 (0.44)

14 (1.65)
1(0.12)
18 (2.12)
1(0.12)

32 (2.84)
2 (0.18)
10 (0.89)
1 (0.09)

UAU-Y
UAC-Y
UAA-*
UAG-*

CAU-H
CAC-H
CAA-Q
CAG-Q

AAU-N
AAC-N
AAA-K
AAG-K

GAU-D
GAC-D
GAA-E
GAG-E

16 (1.60)
4 (0.40)
0 (0.00)
0 (0.00)

10 (2.00)
0 (0.00)
14 (1.75)
2 (0.25)

15 (1.50)
5 (0.50)
25 (1.92)
1 (0.08)

23 (1.53)
7 (0.47)
22 (1.76)
3(0.24)

UGuU-C
UGC-C
UGA-*
UGG-W

CGU-R
CGC-R
CGA-R
CGG-R

AGU-S
AGC-S
AGA-R
AGG-R

GGU-G
GGC-G
GGA-G
GGG-G

4 (2.00)
0 (0.00)
0 (0.00)
8 (1.00)

15 (3.75)
2 (0.50)
1 (0.25)
0 (0.00)

1(0.32)
1(0.32)
6 (1.50)
0 (0.00)

28 (2.55)
3(0.27)
13 (1.18)
0 (0.00)

Para los taxa de Laurencia (Tabla 7) el valor de SChi®fue de 0.866, el nimero

efectivo de codones fue de 35.552 y el indice de tendencia del codon fue de 0.624.

Los codones que se presentaron con mayor frecuencia fueron: GGU-Glicina (29
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veces), GAU-Aspartico (26 veces), UUA-Leucina (25 veces), GCA-Alanina (25
veces), AAA-Lisina (24 veces), GAA-Glutamina (23 veces), GUA-Valina (23 veces)

y AUU-Isoleucina (21 veces).

Tabla 7. Uso del codén de Laurencia El valor entre paréntesis es el uso relativo de codones
sindnimos. * Codones terminales.

UUUF 12(1.14) UCU-S 12(4.24) UAU-Y 12(1.14) UGU-C 1 (0.50)
UUC-F 9(0.86) UCCS 0(0.00) UAC-Y 9(0.86) UGC-C 3(1.50)
UUA-L 25(4.05) UCAS 4(1.41) UAA* 0(0.00) UGA-* 0(0.00)
UUGL 2(0.32) UCGS 0(0.00) UAG* 0(0.00) UGG-W 8 (1.00)

CUU-L 3(0.49) CCUP 6(1.26) CAUH 6(1.33) CGU-R 12(2.88)
CUC-L 0(0.000 CCC-P 0(0.000 CACH 3(0.67) CGC-R 3(0.72)
CUA-L 7(1.14) CCAP 13(2.74) CAA-Q 12(1.60) CGA-R 1(0.24)
CUGL 0(0.000 CCGP 0(0.00) CAGQ 3(0.40) CGG-R 2(0.48)

AUU-I 21(2.25) ACU-T 15(1.88) AAU-N 14 (1.47) AGU-S 1(0.35)
AUC-I 5(0.54) ACC-T 0(0.00) AAC-N 5(0.53) AGC-S 0(0.00)
AUA-l 2(0.21) ACAT 17(2.13) AAAK 24(1.92) AGA-R 7(1.68)
AUG-M 17 (1.00) ACGT 0(0.00) AAG-K 1(0.08) AGG-R 0(0.00)

GUU-V 14 (1.40) GCUA 17(1.45) GAU-D 26(1.68) GGU-G 29 (2.76)
GUC-V 2(0.20) GCC-A 1(0.09) GACD 5(0.32) GGC-G 3(0.29)
GUAV 23(2.30) GCAA 25(2.13) GAA-E 23(1.84) GGA-G 10(0.95)
GUG-V 1(0.10) GCGA 4(0.34) GAGE 2(0.16) GGG-G 0 (0.00)

En el caso de Osmundea (Tabla 8) el \alor de SChi? fue de 0.916, el nimero
efectivo de codones fue de 34.089 y el indice de tendencia del codon fue de 0.664.
Los oodones codones mas abundantes fueron: UUA-Leucina (28 veces), GAU-
Aspartico (25 veces), GGU-Glicina (25 veces), GCA-Alanina (24 veces), AAA-
Lisina (24 veces), GUA-Valina (23 veces), GAA-Glutamina (22 veces) y AUU-

Isoleucina (20 veces), UAU-Tirosina (20 veces).
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Tabla 8. Uso del coddon de Osmundea. El valor entre paréntesis es el uso relativo de codones

sinénimos. * Codones terminales.

UUU-F
UUC-F
UUA-L
UUG-L

CUU-L
CuUC-L
CUA-L
CUG-L

AUU-I
AUC-I
AUA-I
AUG-M

GUU-V
GUC-V
GUA-V
GUG-V

13 (1.37)
6 (0.63)
28 (4.31)
0 (0.00)

5 (0.77)
0 (0.00)
6 (0.92)
0 (0.00)

20 (2.14)
4 (0.43)
4 (0.43)
17 (1.00)

12 (1.30)
1(0.11)
23 (2.49)
1(0.11)

UCU-S
UCC-S
UCA-S
UCGS

CCU-P
CCC-P
CCA-P
CCGP

ACU-T
ACC-T
ACA-T
ACGT

GCU-A
GCC-A
GCA-A
GCGA

14 (4.42)
0 (0.00)
4 (1.26)
0 (0.00)

4 (0.84)
0 (0.00)
15 (3.16)
0 (0.00)

16 (2.06)
0 (0.00)
15 (1.94)
0 (0.00)

16 (1.42)
4 (0.36)
24 (2.13)
1 0.09)

UAU-Y
UAC-Y
UAA-*
UAG-*

CAU-H
CAC-H
CAA-Q
CAG-Q

AAU-N
AAC-N
AAA-K
AAG-K

GAU-D
GAC-D
GAA-E
GAG-E

20 (1.82)
2 (0.18)
0 (0.00)
0 (0.00)

7 (1.56)
2 (0.44)
14 (1.75)
2 (0.25)

12 (1.26)
7 (0.74)
24 (1.85)
2 (0.15)

25 (1.67)
5 (0.33)
22 (1.63)
5 (0.37)

UGU-C
UGC-C
UGA-*
UGG-W

CGU-R
CGC-R
CGA-R
CGG-R

AGU-S
0 (0.00)
AGA-R
AGG-R

GGU-G
GGC-G
GGA-G
GGG-G

3 (1.50)
1 (0.50)
0 (0.00)
8 (1.00)

14 (3.36)
2 (0.48)
0 (0.00)
2 (0.48)

1(0.32)
AGC-S
6 (1.44)
1(0.24)

25 (2.33)
5 (0.47)
13 (1.21)
0 (0.00)

Finalmente en Palisada (Tabla 9 se registraron valores de SChi® de 0.794, el

namero efectivo de codones fue de 36.026 y el indice de tendencia del codén fue

de 0.607. Los codones que se presentaron con mayor frecuencia fueron: GGU -
Glicina (29 veces), GAU-Aspartico (25 veces), AUU-Isoleucina (23 veces), GCU-
Alanina (23 veces), GCA-Alanina (23 veces), GAA-Glutamina (23 veces), GUA-
Valina (21 veces) y AAA-Lisina (21 veces).
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Tabla 9. Uso del codon de Palisada. El valor entre paréntesis es el uso relativo de codones

sinénimos. * Codones terminales.

UUU-F
UUC-F
UUA-L
UUG-L

CUU-L
CuUC-L
CUA-L
CUG-L

AUU-I
AUC-I
AUA-I
AUG-M

GUU-V
GUC-V
GUA-V
GUG-V

4.2.3 Estructura secundaria.

12 (1.26)
7 (0.74)
18 (2.92)
1 (0.16)

5 (0.81)
1 (0.16)
12 (1.95)
0 (0.00)

23 (2.38)
5 (0.52)
1 (0.10)
17 (1.00)

16 (1.64)
0 (0.00)
21 (2.15)
2 (0.21)

UCU-S
UCC-S
UCA-S
UCGS

CCU-P
CCC-P
CCA-P
CCGP

ACU-T
ACC-T
ACA-T
ACG-T

GCU-A
GCC-A
GCA-A
GCGA

12 (4.24)
0 (0.00)
4 (1.41)
0 (0.00)

5 (1.05)
0 (0.00)
13 (2.74)
1(0.21)

16 (2.00)
0 (0.00)
13 (1.63)
3(0.38)

23 (1.92)
0 (0.00)
23 (1.92)
2 (0.17)

UAU-Y
UAC-Y
UAA-*
UAG-*

CAU-H
CAC-H
CAA-Q
CAG-Q

AAU-N

AAC-N
AAA-K

AAG-K

GAU-D
GAC-D
GAA-E
GAG-E

13 (1.18)
9 (0.82)
0 (0.00)
0 (0.00)

6 (1.33)
3 (0.67)
12 (1.71)
2 (0.29)

13 (1.30)
7 (0.70)
21 1.75)
3 (0.25)

25 (1.67)
5 (0.33)
23 (1.70)
4 (0.30)

UGU-C
UGC-C
UGA-*
UGG-W

CGU-R
CGC-R
CGA-R
CGG-R

AGU-S
AGC-S
AGA-R
AGG-R

GGU-G
GGC-G
GGA-G
GGG-G

3 (1.50)
1 (0.50)
0 (0.00)
8 (1.00)

14 (3.23)
2 (0.46)
1(0.23)
2 (0.46)

1 (0.35)
0 (0.00)
7 (1.62)
0 (0.00)

29 (2.76)
4 (0.38)
9 (0.86)
0 (0.00)

La estructura secundaria del gen 18S obtenida para la matriz de alineacién de los

taxa de Palisada se muestra en la Figura 13. Dicha estructura esta conformada

por 70 tallos y 27 horquillas y su energia libre es de —278.1 kkal/mol. La estructura

secundaria obtenida para la matriz de alineacion de los taxa incluidos en el grupo

externo se muestra en la Figura 14 y estad conformada por 70 tallos y 35 horquillas

y su energia libre es de —266.4 kkal/mol. La estructura secundaria obtenida para la

matriz de alineacion de los taxa de Laurencia (excluyendo L. sp. 2b) se muestra en

la Figura 15 y est4 conformada por 63 tallos y 31 horquillas y su energia libre es

de —-261.4 kkal/mol. La estructura secundaria obtenida para el taxén L. sp. 2b se
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muestra en la Figura 16 y esta conformada por 62 tallos y 24 horquillas y su

energia libre es de —286.0 kkal/mol.

Figura 13. Estructura secundaria de la matriz de Palisada
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Figura 16. Estructura secundaria de la matriz de L. sp. 2a.

4.3 Analisis Filogenético.

4.3.1 Region rbcl.

4.3.1.1 Andlisis maxima parsimonia.

El analisis de MP donde se incluyd la matriz de todos los caracteres de rbcL

produjo 1440 arboles mas parsimoniosos (Tabla 2. La topologia del arbol de
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consenso estricto obtenido, con los correspondientes valores de bootstrap,

jackknife e indice de decaimiento se muestran en la Figura 17.

1C=0.73, IH=0.27

[ Gacilaria cervicomis México (Grupo Extemo)
“— Guadilaia mammillaris Méico (Grupo Extemo)
[ Chondria dasyphylla EUA (Grupo Extemoa)
S Polysiphonia muelleriana Nueva Zelanda (Grupo Extemo)
Bryodadia cuspidata EUA (Grupo Extemo)
L viricis Punta del Hidalgo, Tenerife, Espafia
L1a L sp. 5 Playa Paraiso, Tenerife, Espafia

L. obtusa Ifanda (AF281881)

L sp. 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, México

L. filiformis Puerto Morelos, Quintana Roo, México

L sp. 3 Tulum, Quintana Roo, México

L intricata Playa del Camen, Quintana Roo, México
92/91/44 L1b L intricata Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L intricata México (AF465809)
L. intricata EUA (AY588410)
1 L brongniartii Tarcoala Beach, Australia

_EL. cf. brongriartii Taiwan (AF465814)
0/90/44 L translucicia Brasil (AY588408)
:L venusta Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L natalensis Sudafiica (AF465816)

L sp. 4 Puerto de la Cruz, Tenerife, Espaiia
_EL arbuscula Brasil (AF465810)
L. cf. catarinensis Brasil (AF465808)
L1d L obtusa 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, México
_EL. obtusa 2 Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L sp. 6 Isla Mujeres, Quintana Roo, México

Laurencia sensu stricto

L1

L caraibica Isla Mujeres, Quintana Roo, México
— 96/93/43 Lle L complanata Sudifiica (AF465813)

L L1f L marilzae Punta del Hdalgo, Tenerife, Espafia
’_EL marilzae Punta del Hidalgo, Tenerife, Esparia
| 96/96/47 L marilzae Playa Paraiso, Tenerife, Espafia
L2 |_:L sp. 2a Playa del Canmen, Quintana Roo, México
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Figura 17. Consenso estricto de 1440 arboles de Maxima Parsimonia basado en secuencias
de rbcL. Valores de Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e Indice de Decaimiento se indican
en los nodos.



Dicho analisis mostr6 que Laurencia sensu lato es monofilético (clado CL)
sustentado por altos valores de bootstrap, jackknife e indice de decaimiento, en
relacion a los taxa incluidos como grupo externo. Laurencia sensu lato se separ6
en tres clados monofiléticos con altos valores de soporte correspondiente a los
géneros que forman dicho complejo: el clado L que incluyé a Laurencia, el clado P,
que incluyd a Palisada y finalmente el clado O que incluyé a Osmundea. El clado
mas basal de la topologia agrup6 a las especies del género Osmundea y el taxdn
denominado Osmundea sp. El género Laurencia y Palisada se incluyeron en
clados hermanos con altos valores de soporte. ElI clado monofilético
correspondiente al género Palisada incluyé dos subclados sustentados por altos
valores de soporte. Al interior del subclado (P2) que incluyé a P. gemmifera y P.
poiteaui las relaciones no fueron resueltas. El subclado hermano (P1) incluyé siete
taxa: P. perforata, P. papillosa, P. sp., P. flagellifera (J. Agardh) K.W. Nam, C.
corallopsis, C. patentirrameus (Montagne) K.W. Namy C. thuyoides (Kitzing) G.
Furnari, donde las dos primeras especies se agruparon a su vez en una politomia.
El clado monofilético correspondiente al género Laurencia incluyé 22 taxa
agrupados en dos subclados: el subclado L2 conformado por Laurencia marilzae,
L. sp. 2ay L. sp. 2b, y el subclado L1 que incluyd a: L. brongniartii, L. obtusa, L.
intricata, L filiformis, L. caraibica, L. venusta, L. complanata (Suhr) Kitzing, L.
viridis Gil-Rodriguez et Haroun, L. natalensis Kylin, L. arbuscula, L. translucida GB,
L. cf. catarinensis, L. arbuscula Sondery los ejemplares denominados como: L. sp.
1,L.sp.3,L.sp.4, L sp.5y L. sp. 6. El subclado L1 incluyé ademas 6 subclados:
el L1a con Laurencia viridis, L. obtusa y L. sp. 5; el L1b con L. filiformis, L.
intricata, L. sp. 1y L. sp. 3; el L1c con L. brongniartii, L. translucida GB, L. venusta
y L. natalensis; el L1d con L. arbuscula, L. cf. catarinensis, L. obtusa 1, L. obtusa
2, L.sp.4 yL. sp. 6; el L1e con Laurencia caraibica y finalmente el L1fconlL.

complanata.
Se obtuvo ademéas un andlisis de filograma donde se incluyeron 65 taxa. La

topologia resultante, y por tanto la distribucién de clados, fue similar a la obtenida

en la figura 17 (Figura 17a).
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I:Grach’an'a cervicornis México (Grupo Externo)
Gracilaria mammillanis México (Grupo Externo)
Polysiphonia muelleriana Nueva Zelanda (Grupo Externa)
Chondria dasyphylila EUA (Grupo Externo)
Bryocladia cuspidata EUA (Grupo Externo)
L. viridis Punta del Hidalgo, Tenerife, Espafia
L. sp. 5 Playa Paraiso, Tenerife, Espafia
L. obtusa Irlanda (AF281881)
L. sp. 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L. filiformis Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L. sp. 3 Tulum, Quintana Roo, México
L. intricata Playa del Carmen, Quintana Roo, México
L. intricata Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L. intricata México (AF465809)
L. intricata EUA (AY588410)
L. brongniartii Tarcoala Beach, Australia
L. cf. brongniartii Taiwan (AF465814)
L. translucida Brasil (AY588408)
L. venusta Puertao Morelos, Quintana Roo, México
L. natalensis Sudafrica (AF465816)
—EL sp. 4 Puerto de la Cruz, Tenerife, Espafia

L. arbuscula Sudafrica (AF465810)
L. cf. catarinensis Brasil (AF465808)
L. obtusa 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L. obtusa 2 Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L. sp. 6 Isla Mujeres, Quintana Roo, México
L. caraibica Isla Mujeres, Quintana Roo, México
L. complanata Sudafrica (AF465813)
L. marilzae Punta del Hidalgo, Tenerife, Espafia
L. marilzae Punta del Hidalgo, Tenerife, Espafia
L. marilzae Playa Paraiso, Tenerife, Espafia
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Figura 17a. Filograma basado en secuencias de rbcL.

Laurencia sensu stricto

Palisada
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Se realizaron analisis adicionales de MP teniendo en cuenta por separado las
matrices: a) de la primera posicion, b) de la segunda posicion, c) de la tercera
posicion del coddn, d) de la matriz de proteinas y e€) de la matriz resultante de la

suma de la primera y tercera posiciones del codén (Tabla2).

El andlisis de MP que incluy6é la matriz de la primera + tercera posiciones del
codon produjo 504 arboles mas parsimoniosos (IC = 0.71, IH = 0.29). La topologia
del arbol de consenso estricto obtenido fue similar a la obtenida en el analisis
donde se incluy6 la matriz de todos los caracteres del gen, por lo cual no se

muestra la topologia del arbol obtenido.

En el andlisis donde se incluy6 la matriz de la tercera posicién del codén, se
obtuvieron 3456 arboles méas parsimoniosos (IC = 0.68, HI = 0.32). La topologia
del arbol de consenso estricto obtenido fue similar a la obtenida en el analisis
donde se incluyeron todos los caracteres, excepto porque el subclado (P2) que
agrup6 a P. poiteaui y P. gemmifera no se agrupé junto al resto de los taxa de

Palisada.

El analisis donde se incluy6 la matriz de la primera posicion del codon produjo
27400 arboles més parsimoniosos (IC = 0.65, IH = 0.35). En la topologia obtenida
se recuperaron cuatro clados. Se recuper6 el clado basal (O) de Osmundea. Se
recuperaron ademas dos clados hermanos: uno de ellos, poco resuelto, que
agrupé en una gran politomia la mayoria de las especies de Palisada y una
especie del grupo externo. El otro clado, mejor resuelto, incluyé todos los taxa de
Laurencia y una especie del grupo externo. Es de sefalar ademas que el clado
que agrupé a P. gemmifera 'y P. poiteaui incluyé a C. corallopsis y se ubico

ademas en un clado diferente al que agrupo al resto de los taxa de Palisada.
El analisis que incluy6 la matriz de la segunda posicién del codon produjo 27300

arboles mas parsimoniosos (IC = 0.60, IH = 0.40). En la topologia obtenida se

recuperaron tres clados pobremente resueltos, y dos de ellos fueron basales. Uno
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de los clados agrupé todos los representantes de Osmundea y el otro incluy6é a
once taxa de Laurencia y un representante del grupo externo. Se distinguio
ademas un tercer clado que incluyé todos los taxa de Palisada, el resto de los taxa

de Laurenciay cuatro grupos externos.

El andlisis de MP donde se incluyé la matriz de aminoacidos produjo 26000
arboles mas parsimoniosos (IC = 0.63, IH = 0.37). En la topologia obtenida se
recuperaron tres clados. Se recuper6 un clado basal que incluy6 a todos los taxa
de Osmundea y tres representantes del grupo externo. Se recuperaron otros dos
clados hermanos: uno que incluyé a L. caraibica, C. corallopsis y dos especies del
grupo externo. El otro clado, pobremente resuelto, incluyé a su vez tres subclados:
un primer subclado que agrupd el resto de los taxa de Palisada, un segundo que
agrupo el resto de los taxa de Laurencia y un tercero que agrupé Unicamente a L.
venusta y L. brongniartii.

Se realizaron ademas, andlisis de MP con las dos matrices de datos creadas
artificialmente: la primera y segunda parte del gen. La primera parte del gen, que
incluy6 732 caracteres, presentd 420 caracteres constantes, 162 caracteres fueron
variables no informativos para la parsimonia y 150 caracteres variables
informativos para la parsimonia. El analisis de MP realizado con la primera parte
del gen produjo 26,000 arboles mas parsimoniosos (IC = 0.59, IH = 0.41). Los
valores de los indices excluyendo los caracteres no informativos fueron de: IC =
0.49 y IH = 0.51. En la segunda mitad del gen de los 735 caracteres incluidos, 400
caracteres fueron constantes, 65 caracteres variables no informativos para la
parsimonia y 270 caracteres variables informativos para la parsimonia. El analisis
de MP realizado con la segunda parte del gen produjo 1300 arboles mas
parsimoniosos (IC = 0.69, IH = 0.31). Los valores de los indices excluyendo los
caracteres no informativos fueron de: IC = 0.54 y IH = 0.46. Las topologias
obtenidas con las matrices que incluyeron la primera y segunda parte del gen no

se mostraron en este documento.
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4.3.1.2 Analisis maxima verosimilitud y bayesiano.

Los cinco andlisis de maxima verosimilitud [realizados con las matrices: a) de
todos los caracteres de la matriz, b) de la primera posicién del codén, c) de la
segunda posicion del coddn, d) de la tercera posicion del codén y e) de la matriz
conformada por 1 + 3 posiciones del coddn] se llevaron a cabo con el modelo
evolutivo de sustitucion de nuclettidos GTR+I+G, mediante el cual se asume un
modelo general de reversion a lo largo del tiempo (GTR), una proporciéon de sitios
invariables (1) y una distribucién gamma (G) para acomodar las diferencias de tasa
de variacibn a lo largo del alineamiento. Los parametros del modelo son:
Frecuencia de bases: A = 0.33560, C =0.12780, G = 0.19400y T = 0.34260; tasas
de sustitucién (transversiones): [A—C]= 2.8689, [A-T]= 3.9217, [C-G]= 2.6489;
transiciones [A—G]= 8.3590 y [C—T]= 24.2913; Valor del parametro de distribucion
gamma de heterogeneidad de tasas entre posiciones = 1.1681 y Proporcion de
sitios invariables = 0.4895.

Los resultados de -In L score obtenidos en los analisis de maxima verosimilitud se
muestran en la Tabla 10. En el analisis donde se incluyé la matriz de todos los
caracteres del gen, se produjo una topologia de -In L score = 13042.00620, en el
analisis donde se incluy6 la matriz de la primera posicion del codon, el -In L score
fue de 2644.25177, en el analisis donde se incluyé la matriz de la segunda
posicion del coddn se produjo una topologia de -In L score = 1389.89496, para el
analisis donde se incluy6 la matriz de la tercera posicion del codén se produjo una
topologia de -In L score = 8564.75961, para el analisis donde se incluyod la matriz
de la primera + tercera posiciones del codon se produjo una topologia de
11380.24271 y para el analisis donde se incluy6 la matriz de proteinas se produjo
una topologia de -In L score = 3350.08.
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espaciadoray 18S.

Tabla 10. Valores de -In L score obtenidos en el Andlisis de Maxima Verosimilitud para
rbcL, RUBISCO

rbcL Todo gen [ 1" posicion | 2% posicién | 3™ posicion | Aminoacidos 1+3
codon coddn cododn posiciones
del codén
-InL'score | 13042.00620 | 2644.25177 | 1389.89496 | 8564.75961 3350.08 11380.24271
RUBISCO Todo gen
espaciadora
-InL score 1294.35831
18S Todo gen Tallos Horquillas
-In L score 8150.01394 | 2818.45511 | 5373.83209

El andlisis de maxima verosimilitud que se realizé para la matriz de proteinas se
llevo a cabo con el modelo evolutivo de sustitucion de aminoéacidos: JTT+I+G; con
0.562; Proporcion de sitios no variables = 0.504,
Frecuencia de aminoéacidos: A = 0.098, C = 0.008, D = 0.062, E = 0.052, F =
0.040, G =0.088, H =0.019, | =0.061, K = 0.050, L =0.079, M = 0.036, N =0.041,
P =0.039, Q =0.031, R =0.052, S=0.038, T = 0.066, V=0.080, W=0.017yY =
0.044.

una distribucion gamma =

Se realizaron analisis bayesianos (las inserciones - deleciones fueron codificados
como datos ausentes) teniendo en cuenta por separado las matrices: a) de la
primera posicion, b) de la segunda posicion y c) de la tercera posicion del codoén,
d) de los datos de proteinas y €) de la matriz de la primera + tercera posiciones del
cododn. El modelo utilizado en el analisis bayesiano fue el GTR+I+G. Se corrieron 4
cadenas de Markov Chain Monte Carlo (1 caliente y 3 frias), muestreando 1 arbol
cada 100 generaciones para un total de 1,000,000 generaciones, iniciando con un
arbol al azar. La estacionalidad se alcanzo en la generacién 25,000 ylos arboles
salvados hasta esta generacion fueron descartados (“quemados”). Las inferencias
filogenéticas se basaron en los arboles muestreados después de la generacion
25,000 y se calcul6 un arbol de consenso de mayoria como esta implementado en
PAUP.
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El analisis bayesiano que incluyo la matriz de todos los caracteres de rbcL resolvio
las relaciones al interior de Laurencia sensu lato y la topologia obtenida fue similar
a la obtenida en el andlisis de maxima parsimonia donde se incluyeron todos los
caracteres, excepto porque el clado que agrupé a P. poiteaui y P. gemmifera no se

agrupd junto al resto de los taxa de Palisada.

El analisis que incluyé la matriz de la tercera posicién del coddn resolvié las
relaciones al interior de Laurencia sensu lato y la topologia obtenida recuperé en
el grupo interno el clado mas basal de Osmundea con el taxén O. sp. Se
recuperaron ademas otros tres clados: uno que incluyé a los taxa de Laurencia, un
segundo que agrupo a la mayoria de los taxa de Palisada, y el tercero que agrupo
Gnicamente a P. gemmifera y P. poiteaui. Esta topologia fue similar a la obtenida

mediante el Método de MP.

El analisis que incluy6 la matriz de la primera + tercera posiciones del codén
resolvid las relaciones al interior de Laurencia sensu lato. La topologia obtenida
fue similar a la resultante en el andlisis donde se incluyé la matriz de todos los

caracteres del gen.

El andlisis que incluyd la matriz de la primera posiciéon del codon recuperd 3
clados. Se recuperé el clado basal de Osmundea que incluyé ademas a L.
translucida GB. Se recuperaron ademas dos clados hermanos: uno agrupé a todos
los taxa de Palisada y un representante del grupo externo, y el segundo agrupo a
la mayoria de los taxa de Laurencia y un representante del grupo externo. Cabe
destacar que en este segundo clado los taxa: L. marilzae, L. sp. 2a, L. sp. 2b, L.
brongniartii, L. complanata y Ceramium brevizonatum se ubicaron en un mismo
subclado. Osmundea sp. se agrup6 en el clado de los representantes del grupo

externo. La topologia obtenida fue similar a la resultante en el método de MP.

El analisis que incluy6 la matriz de la segunda posicion del codén no recupero las

relaciones filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato. Laurencia translucida
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GB se agrup6 en el clado de las especies del grupo externo. En el grupo interno
se distinguieron dos clados: uno que incluyé indistintamente taxa de Osmundea,
Laurencia y un representante del grupo externo, el otro clado agrupo6
indistintamente taxa de Laurencia, Palisada y un representante del grupo externo.

La topologia obtenida fue similar a la resultante en el método de MP.

Finalmente, el analisis que incluydé la matriz de secuencias de aminoacidos no
recuperd las relaciones filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato. Se
recuperé un clado pobremente resuelto, al interior del cual se distinguieron cuatro
subclados: uno que incluyé a P. poiteaui y P. gemmifera, otro que agrupo a L.
marilzae, L. sp. 2ay L. sp. 2b, un tercero que agrupo indistintamente especies de
Osmundea y Laurencia, y un cuarto que incluyé taxa de Palisada, Laurenciay
cinco representantes del grupo externo. La topologia obtenida fue similar a la
resultante en el método de MP.

4.3.2 Region RUBISCO espaciadora.

4.3.2.1 Anédlisis maxima parsimonia.

Se realizaron analisis filogenéticos tratando las inserciones - deleciones como
datos ausentes y como quinta base (Tabla 3).

El analisis de MP (las inserciones - deleciones fueron codificadas como datos
ausentes) produjo 2378 arboles mas parsimoniosos (Tabla 3). La topologia del
arbol de consenso estricto obtenido, con los correspondientes valores de

bootstrap, jackknife e indice de decaimiento se muestran en la Figura 18.
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IC=0.41, IH=0.59
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Figura 18. Consenso estricto de 2378 arboles de Maxima Parsimonia basado en secuencias
de RUBISCO espaciadora. Valores de Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e Indice de

Decaimiento se indican en los nodos. Gaps codificados como Datos ausentes.

La topologia obtenida recuperoé el clado de Laurencia sensu lato (CL) como grupo
monofilético sustentado por valores de bootstrap, jackknife e indice de
decaimiento, en relacion a los taxa incluidos en el grupo externo. Se recuperaron
tres clados, uno de ellos basal y los otros dos hermanos. El mas basal incluyé a P.
gemmifera y P. poiteaui. De los clados hermanos: uno agrupdé a los taxa de
Laurencia, O. pinnatifida y un representante del grupo externo. El otro clado
incluyo los taxa de Palisada y O. sp.
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El analisis de MP (inserciones - deleciones fueron codificados como quinta base)
produjo 1584 arboles mas parsimoniosos (Tabla 3. Dicho analisis recupero el
clado de Laurencia como grupo monofilético sustentado por altos valores de
bootstrap, jackknife e indice de decaimiento, en relaciéon a los taxa incluidos en el
grupo externo. Se recuperaron ademas tres clados, uno de ellos basal, y los otros
dos hermanos. La mayoria de los taxa de Palisada se distribuyeron en el clado
basal junto a O. sp. De los clados hermanos: uno agrupé a P. gemmifera y P.
poiteaui, y el segundo agrupdé a los taxa de Laurencia, O. pinnatifida y un
representante del grupo externo. Si se compara este analisis con el analisis donde
se trataron las inserciones — deleciones como datos ausentes, coinciden en que
los taxa de Palisada se distribuyeron en dos clados separados. Difirieron en la
posicion de varios clados: en el caso de que las inserciones — deleciones fueron
tratadas como datos ausentes, O. pinnatifida se ubicd en un clado hermano a los
taxa de Laurencia, B. calliptera se ubicé dentro del clado de los taxa de Laurencia
y el clado de L. marilzae - L. sp. 2a - L. sp. 2b se ubic6 en un clado hermano al
resto de los taxa de Laurencia.

En el caso de que las inserciones - deleciones fueron tratadas como datos
ausentes, O. pinnatifida se ubicé dentro del clado de los taxa de Laurencia,
Bostrychia calliptera se ubicé en el grupo interno, en un clado hermano a los taxa
de Laurenciay el clado de L. marilzae - L. sp. 2a - L. sp. 2b se ubic6 en el mismo

clado de los ta xa de Laurencia.

4.3.2.2 Anadlisis maxima verosimilitud y bayesiano.

El analisis de maxima verosimilitud, con la opcion de inserciones - deleciones
tratados como datos ausentes, se llevo a cabo con el modelo evolutivo de
sustitucion de nucleétidos: GTR+HG. Los parametros del modelo son: Frecuencia
de bases: A =0.40580, C =0.12760, G = 0.12560 y T = 0.34100; matriz de tasa de
cambio: [A—C]= 1.0000, [A-G]= 3.169100, [A-T]= 0.632600, [C-G]= 0.632600, [C—
T]= 3.169100); distribucién gamma = 2.3889 y Proporcion de sitios invariables =
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0.2142. El resultado de -In L score obtenido en el andlisis de maxima verosimilitud

se muestra en laTabla 10 y produjo una topologia de -In L score = 1294.35831.

En el andlisis bayesiano se utiliz6 € modelo obtenido en el andlisis de maxima
verosimilitud: GTR+I+G. Se corrieron 4 cadenas de Markov Chain Monte Carlo (1
caliente y 3 frias), muestreando 1 arbol cada 100 generaciones para un total de
1,000,000 generaciones, iniciando con un arbol al azar. La estacionalidad se
alcanzo en la generacién 26,000 y los arboles salvados hasta esta generacion
fueron descartados (“quemados”). Las inferencias filogenéticas se basaron en los
arboles muestreados después de la generacion 26,000 y se calculd un arbol de

consenso de mayoria como esta implementado en PAUP.

En la topologia resultante se recuperaron tres clados poco resueltos. Uno de los
clados agrupo a P. flagellifera 'y C. corallopsis, un segundo clado agrupo al resto
de los taxa de Palisada, a O. sp. y a P. gemmifera y P. poiteaui. El tercer clado
incluyd a su vez tres subclados: el primero incluyé a O. pinnatifida, el segundo a L.
marilzae - L. sp. 2a - L. sp. 2b, y el tercero agrup6 al resto de los taxa de

Laurencia y un representante del grupo externo.

4.3.3 Region 18S.

4.3.3.1 Andlisis maxima parsimonia.

Se realizaron analisis filogenéticos tratando las inserciones - deleciones como
datos ausentes y como quinta base (Tabla 4).

El andlisis de MP (las inserciones - deleciones codificadas como datos ausentes)
que incluyé la matriz de todos los caracteres de 18S produjo 588 arboles méas
parsimoniosos (Tabla 4). La topologia del arbol de consenso estricto obtenido, con
los correspondientes valores de boosttrap, jackknife e indice de decaimiento se

muestran en la Figura 19.
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Figura 19. Consenso estricto de 588 arboles de Maxima Parsimonia basado en secuencias
de 18S. Valores de Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e indice de Decaimiento se indican en
los nodos. Gaps codificados como Datos ausentes.

Dicho analisis recuperdo el clado de Laurencia y Palisada como grupos
monofiléticos sustentados por altos valores de bootstrap, jackknife e indice de
decaimiento, en relaciébn a los taxa incluidos en el grupo externo. Los taxa
correspondientes a los géneros Laurencia y Palisada se agruparon en clados
hermanos. El clado de Laurencia incluy6 a su vez dos subclados: uno que agrup6
Unicamente a L. caraibica, y el segundo poco resuelto que incluyé al resto de los
representantes de Laurencia. El clado de Palisada se encontré bien resuelto e
incluy6 a su vez a L. sp. 2b. Dicho taxén se ubicé en un clado hermano al clado
gue agrup6 a los representantes de Palisada. Cabe destacar que no se incluyo en
el analisis de este gen ningun representante de Osmundea, por la falta de

disponibilidad de secuencias.
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Se realizaron analisis adicionales de MP con matrices que incluyeron: a) la zona
de horquillas y b) la zona de tallos. El analisis de MP que incluyé la matriz de la
zona de horquillas produjo 48 arboles mas parsimoniosos (Tabla 4). La topologia
resultante del analisis presentd una topologia similar a la obtenida incluyendo

todos los caracteres.

El analisis de MP que incluyé la matriz de la zona de tallos produjo 29 arboles méas
parsimoniosos (Tabla 4). Dicha topologia no resolvio las relaciones al interior de
Laurencia sensu lato. Se recuperaron dos clados pobremente resueltos: uno que
incluy6 Unicamente a P. poiteaui. El otro clado incluy6 a su vez cuatro subclados:
uno que agrupé a P. gemmifera y P. poiteaui, un segundo que incluy6 a su \ez
cuatro subclados: uno que incluyé a P. gemmifera, otro que agrup6 a Palisada
flagellifera, P. papillosa y C. corallopsis, un tercero que agrupé Unicamente a L.
brongniartii y un cuarto que agrupé el resto de los representantes de Laurencia,
pobremente resuelto.

El andlisis de MP (las inserciones - deleciones codificados como quinta base) que
incluy6 todos los caracteres de 18S produjo 271 arboles mas parsimoniosos
(Tabla 4). Dicho analisis no resolvi6 las relaciones al interior de Laurencia sensu
lato; se recuperaron dos clados: uno que incluyé a P. poiteaui y otro que agrupé al

resto de los taxa de Palisada y todos los taxa de Laurencia.

El analisis de MP que incluyd la matriz de la zona de horquillas produjo 49 arboles
mas parsimoniosos (Tabla 4). La topologia del arbol de consenso estricto fue
similar a las topologias obtenidas con el andlisis de las matrices donde se
incluyeron: a) todos los caracteres del gen y b) la zona de horquillas (las
inserciones - deleciones se codificaron como datos ausentes). En la topologia
resultante se recuperaron los clados correspondientes a los géneros Palisada y
Laurencia. El taxén L. sp. 2b se ubico en un grupo hermano a los representantes

de Palisada. El clado de Laurencia incluyé dos subclados: uno que incluyé
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solamente a L. caraibica y otro que agrup6 al resto de los representantes de

Laurencia pobremente resuelto.

El andlisis de MP que incluyé la matriz de la zona de tallos produjo 29 arboles mas
parsimoniosos (Tabla 4). La topologia del arbol de consenso estricto obtenido fue
similar a la topologia obtenida con el andlisis de la matriz de la zona de tallos
(inserciones - deleciones codificados como datos ausentes). Este analisis no
resolvio las relaciones al interior de Laurencia sensu lato. Se recupero el clado de
Laurencia como grupo monofilético e incluyé dos subclados: uno que agrupé
Gnicamente a L. brongniartii y otro subclado que agrupd el resto de los
representantes de Laurencia, pobremente resuelto. Los taxa de Palisada no se
agruparon en un clado mondfilético: Palisada flagellifera, P. papillosa y C.
corallopsis se agruparon en un clado hermano aLaurencia. Palisada gemmifera se

agrupo en un clado unico, al igual que paso con P. poiteaui.

4.3.3.2 Analisis maxima verosimilitud y bayesiano.

Los tres andlisis de maxima verosimilitud [realizados con las matrices: a) de todos
los caracteres de la matriz, b) de la zona de tallos y c) de la zona de horquillas] se
llevaron a cabo con el modelo evolutivo de sustitucion de nucleotidos: GTR+I+G.
Los parametros del modelo son: Frecuencia de bases: A = 0.33560, C = 0.12780,
G =0.19400y T = 0.34260; matriz de tasa de cambio: [A—C]= 2.869000, [A-G]=
8.359100, [A-T]= 3.921900, [C-G]= 2.648800, [C-T]= 24.291200; distribucion

gamma = 1.1681 y Proporcion de sitios invariables = 0.4895.

Los resultados de -In L score obtenidos en los analisis de maxima verosimilitud se
muestran en la Tabla 10. En el analisis donde se incluyo la matriz de todos los
caracteres, el -In L score fue de 8150.01394, en el andlisis donde se incluyo la
matriz de la zona de tallos se produjo una topologia de -In L score = 2818.45511 y
en el andlisis donde se incluyod la matriz de la zona de horquillas se produjo una
topologia de-In L score =5373.83209.
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Se realizaron analisis bayesianos (las inserciones - deleciones codificadas como
datos ausentes) donde se incluyeron las matrices: a) de todos los caracteres del
gen, b) de la zona de horquillas y c) de la zona de tallos. El modelo utilizado en el
andlisis bayesiano fue el obtenido en el andlisis de maxima verosimilitud:
GTR+I+G. Se corrieron 4 cadenas de Markov Chain Monte Carlo (1 caliente y 3
frias), muestreando 1 arbol cada 100 generaciones para un total de 1,000,000
generaciones iniciando con un arbol al azar. La estacionalidad se alcanz6 en la
generacion 26,500 y los é&rboles salvados hasta esta generacion fueron
descartados (“guemados”). Las inferencias filogenéticas se basaron en los arboles
muestreados después de la generacion 26,500 y se calculé un arbol de consenso

de mayoria como esta implementado en PAUP.

En el analisis bayesiano, donde se incluyo la matriz de todos los caracteres de
18S, se recuperaron los clados de Laurencia y Palisada como grupos hermanos.
El clado de Laurencia incluy6é dos subclados: uno conformado Unicamente por L.
obtusa 2 y otro que incluy6 al resto de los representantes de Laurencia. El clado
de Palisada incluyé a su vez dos subclados: uno conformado Unicamente por
Laurencia sp. 2b y otro que agrupoé a los representantes de Palisada. Dicho clado
de Palisada incluy6 ademés a P. gemmifera y P. poiteaui.

El andlisis bayesiano que incluyé la matriz de la zona de horquillas resulté en una
topologia similar a la obtenida en el analisis donde se incluyé la matriz de todos

los caracteres de 18S.

El analisis bayesiano realizado con la matriz de la zona de tallos dio una topologia
similar a la obtenida con el analisis de maxima parsimonia donde se incluyé la
matriz de zona de tallos. Este analisis no resolvié las relaciones al interior de
Laurencia sensu lato, y se recuperaron dos clados pobremente resueltos. Uno de
ellos incluy6 a P. gemmifera y P. poiteaui. El otro clado incluyé a su vez dos
subclados: uno que agrup6 a P. flagellifera, P. papillosay C. corallopsis, y otro que

agrupo todos los taxa de Laurencia, pobremente resuelto.
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4.4 Analisis particionados.

La prueba de particibn homogénea indicd6 que las matrices a) de la primera
posicion del coddén b) de la tercera posicion del coddén y c¢) de la regién
espaciadora no fueron significativamente diferentes (p = 0.089000), y pueden ser
combinadas. Lo mismo sucedié con las matrices combinadas: d) de la zona de
horquillas + la region espaciadora (p = 0.075433), e) de la zona de horquillas +
primera + tercera posiciones del codon (p = 0.070100) y f) de la zona de horquillas
+ la primera + tercera posiciones del codon + la region espaciadora (p = 0.082667)
(Tabla 11).

Tabla 11. Resultados de Andlisis de Parsimoniay Test g; para los analisis particionados.

Gaps Valor p Sitios No. Sitios | Estadistico Media + DS IC IH | No IC IH
Quinta Base Variables Constantes g1 Arboles + | (Excluidos (Excluidos
Informativos Pars. Caracteres | Caracteres No
Parsimonia No Inf.) Inf.)
Horquillas +  0.070100 190 1150 - 1.04059 - 01217279+ | 0.74 | 0.25 32 0.57 0.42
13 posiciones 0.07333002
Horquillas +  0.082667 400 1184 -1.333197 | 0.03564711+ | 0.78 | 0.21 3 0.64 0.35
13 posiciones 0.00971514
+ espaciadora
13 posiciones  0.089000 446 439 -1.496292 | 0.03467412+ | 0.80 | 0.19 2 0.75 0.24
. 0.00772604
+ espaciadora
Horquillas +  0.075433 145 779 -1.069970 | 0.03361234+ | 0.70 | 0.29 6 0.53 0.46
espaciadora 0.00881903

El analisis particionado que incluyo la matriz de la primera + tercera posiciones del
codon + la regidn espaciadora incluyd 1110 caracteres y 41 taxa. El andlisis de
maxima parsimonia produjo 2 arboles mas parsimoniosos (Figura 20). Se
utilizaron como grupos externos Gracilaria cervicornis y Gracilaria mammillaris. La
topologia obtenida resolvio las relaciones al interior de Laurencia sensu lato y fue
similar a la producida con el analsis de maxima parsimonia que incluy6 todo el
gen rbcL. Solo se diferenciaron en que Osmundea sp. se ubico en un clado Unico,

mas basal que O. pinnatifida.
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1C=0.80, IH=0.19

— Qadlaiacenicom’s Mexico (Gupo Bxtemo)

100/100/65,

99/99/70)

L Qadlaiamarmillais Moo (Gupo BExteno)
L vindsPunta dd HoHgo, Tererife, Espea
L sp. 5Paya Pasisg Tergrife, Espaa

L sp. 1 Peerto Morelcs, Quintana Roo, Voo

L inficata Playa del Camen, Quintara Roo, M&dico
L infricata Puerto Mbordos, Quintana Roo, M&doo
L sp. 4Patocela Ong, Tererife, Espaia

L filifarrmis Puerto Mbrelos, Quintzna Roo, M&dco
AEELS;).STLIUH, Quintana Reo, Mco

L obtusa 1 Puerto Morelos, Quintarna Roo, MBdco
_‘_—:L ohtusa 2 Puerto Morelos, Quirtana Roo, MExico

[ sp 6lslaMjeres, Quintana Roo, M&xico

L brongriartii Tarcoela Beach, Austrdia

97/95/62 ‘

L caabicalslaMjeres, Quintana Roo, M&ico

96/95/60

95/82/50

99/98170

100100850

B/95/65

95/94/51

98/28/7Y

L venusta Puerto Mordos, Quintana Roo, VExioo

L maifzae Putadel Hodgo, Tererife, Espata
_|__|:L mailzae Purtadel Haalgo, Tenerife, Espaa

L mailzae Playa Paraiso, Tererife, Espaa

L sp. 2aPayadd Camen Quintana Roo, M&xico
— I3

L 5o 2o Tuium, Quintra Roo, WEdoo
— P pevforata Puntacel Hodlgo, Tererife Espala
—— P perforala Punta ol Hdalgo, Tenarife, Equafia
— P pafoata Pletods(a Oue, Terere Expera
—— F pepiffosa Playa Paraisn, Teraife, Bypafa
P, pepiffosa Fio ces Ceires, R, Bresil

P perforda Rio des Cstres, R, Brasil
P perforats Pereti, R), Bresil
F paffcsa Puartovbrelos, Clintara Roo, Misico

_I:P,sp. Flaya ciel Secreto, Quintzra Roo, Medoo
P perforsta laijenss, Quirtana Roo Iisdoo

C frupyoicks Playa Paraise, Tenenfe, Espsfa

F cosfiopas Caroln, Quintana Rog Moo

81:8pM18

Q7ETIES

P, fagelifera Bs. Marataizes, Espinito Senio, Brasil
— P poifesd Lorg Key, Florice, BUA
— P poteadt Faye ddl Canren, Quintana Roo, Midao

F germifera Rinctn de Quansbn, LaHetars, Qe
— F garrmifara Puato Morslos, Quintsra Foo, MBidco
— £ genmiferaPlaya dd Camen Quintare Roo, Madoo

( pinnaifica Puerto dela On g, Tereifs, Bgpala

0 & ldaM jerss, Quintana Rog Misico

Figura 20. Consenso estricto de Maxima Parsimonia basado en datos combinados que
incluyen la primera y tercera posiciones del codén y la region espaciadora. Valores de

Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e indice de Decaimiento se indican en los nodos.

El andlisis particionado que incluy6 la matriz de la zona de horquillas + la region

espaciadora incluyé 1226 caracteres y 20 taxa. El andlisis de maxima parsimonia

produjo 6 arboles mas parsimoniosos Yy resolvio en parte las relaciones al interior
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de Laurencia sensu lato (Figura 21). Se utilizd6 como grupo externo Gracilaria
cervicornis y se recuperaron tres clados en este analisis. El clado més basal
agrup6 a P. poiteauiy P. gemmifera. Un segundo clado hermano a Laurencia
incluy6 a P. flagellifera, C. corallopsis y P. papillosa. El taxon L. sp. 2b se ubico6 en

un clado hermano al resto de los taxa de Laurencia.

IC=0.70, IH=0.29

Gracilana cervicomis (Grupo Externao)

— P. poiteaui Long Key, Florida, EUA

—— P. poiteaui Playa del Cammen, Quintana Roo, México

e P. gemmifera Rincon de Guanabo, La Habana, Cuba

—— P. genmmifera Puerto Moredos, Quintana Roo, Mexico

— P gemmifera Playa del Cammen, Quintana Roo, Mexdoo

— L brongniartii Tarcoala Beach, Australia

_:L obtusa 1 Puerto Morelos, Cuintana Roo, Mexico

i L obtusa 2 Puerto Morelos, Quintana Roo, México
L venusta Puerto Morelos, Quintana Roo, México

_:L sp. 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, México

L sp. 3 Tulum, Quintana Roo, México

D05 — L filiformis Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico

2 L intricata Playa del Carmen, Cuintana Roo, Mexico

——L intricata Puerto Morelos, Quintana Roo, México

L caraibica Isla Mueres, Quintana Roo, Mexico

L sp. 2b Tulum, Cuintana Roo, México

P. flageliifera Es. Marataizes, Espirto Santo, Brasil

P. coraflopsis Cancun, Quintana Roo, Méxco

P. papillosa Puerto Morelos, Quintana Roo, Mésxico

S5EAST

Figura 21. Consenso estricto de Maxima Parsimonia basado en datos combinados que
incluyen la zona de horquillas y la regién espaciadora. Valores de Bootstrap, Jakknife (1000
réplicas) e Indice de Decaimiento se indican en los nodos.

El analisis particionado que incluyé la matriz de la zona de horquillas + la primera
+ tercera posiciones del codon incluyd 2072 caracteres y 21 taxa. El andlisis de
maxima parsimonia produjo 32 arboles mas parsimoniosos y resolvio en parte las
relaciones al interior de Laurencia sensu lato (Figura 22). Se utilizaron como
grupos externos Gracilaria cervicornis y Centroceras clavulatum. Se recuperaron
cuatro clados: el mas basal agrupd Unicamente a P. poiteaui, otro clado agrupé
muestras de P. gemmifera, un tercero incluyé a P. flagellifera, C. corallopsis y P.
papillosa y un cuarto que agrupo todos los taxa de Laurencia en dos subclados. El
taxén L. sp. 2b se ubicé en un subclado hermano al resto de los taxa de

Laurencia.
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IC=0.74, IH=0.25

Gadilaria cervicamis (Gupo Bxtermo)
Centroceras daviatum Jaeica (Gupo Bxtemo)
03194/62 — P, paiteaui Long Key, Rorida, BUA
L P, paiteai Playa del Camren, Quintana Roo, Mexico
L brongrartii Tarcodla Beach, Austrdia
L venusta Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
99/98/50 o L sp. 1Puerto Morelos, Quintana Roo, Moo
' L filiformis Puerto Vorelos, Quintana Roo, Mexico
andus L intricata Playa del Camren, Clintana Roo, M&dco
L intricata Puerto Moredos, Quintana Foo, Mexico
oueRes|  95/9%54 L sp 3 Tulum Quintana Roo, M&ico
o L obfusa 1 Puerto Morelos, Quirtana Roo, Mexico
L abiusa 2 Puerto Norelos, Cuintana Roo, Moo
g7aTisd L carabicalda MJEI’E& Quintana &0, VEnion
] L sp 2b Tulum Quintana Roo, Mesico
94/93/57 — P, fiagellifera Es. Marataizes, Espinto Santo, Brasil
L— P, papiliosa Puerto Morelos, Quintana Roo, Moo
S P, corallgpsis Canain, Quintana Roo, M&sico
P, gerrmifera Playa del Canren, Quintana Roo, Mesico
P germifera Rincon de Guanabo, La Habarg, Clba
P, gemmifera Puerto Voredos, Quintana Roo, Vesdco
Figura 22. Consenso estricto de Maxima Parsimonia basado en datos combinados que

incluyen la zona de horquillas y la primera y tercera posiciones del codén. Valores de
Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e Indice de Decaimiento se indican en los nodos.

El andlisis particionado que incluyo la matriz de la zona de horquillas + la primera
+ tercera posiciones del coddén + la region espaciadora incluyé 2204 caracteres y
20 taxa. El andlisis de maxima parsimonia produjo 3 arboles mas parsimoniosos y
resolvié en parte las relaciones al interior de Laurencia sensu lato (Figura 23). Se
utilizé6 como grupo externo a Gracilaria cervicornis y se recuperaron tres clados en
el analisis. El clado mas basal incluy6é a P. poiteaui y P. gemmifera. Un segundo
clado hermano a Laurencia, incluyé a P. flagellifera, C. corallopsis y P. papillosa.
El taxon L. sp. 2b se ubicé en un subclado hermano al resto de los taxa de

Laurencia.
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IC=0.78, IH=0.21

Gaoiaria cenicamis (Qupo Bdemo)
— F poteas Log Key, Raida, BUA
—— P, poteai Flayaddl Camen, Quirtara Roo, Medco
P germifera Hinonde Qardo, LaHaaa Oba
—— P, germmifera Fuerto Morelos, Clirtara Roo, Medoo
—— P, germmifera Faya dd Camren, Clintana Roo, Medco
L brorgriartii Taroodla Beach, Auslrdia

1 : )
— L sp 1RertoMrelcs, Clirtana Roo, Medao

95/85/63

L sp 3Tuum Quintana Roo, Medao
L filiferrmis FLerto Morelos, (lintana Roo, Misico
§3/92/89 _|: L intncata Hayadd Camen, Qlirtaa Foo, Medao
L intricata Fuerto Morelos, Cintana Roo, Medoo
99/99/67|  96{96/68 L dfisa 1 Rerto Mordos, Clirtana Roo, Vedoo
{ L abfiusa2 Rerto Morelos, Quintana Roo, Mdco
978160 L carabicaldaMjeres, Clirtana Roo, Medoo
L verugta Fuerto Nbrelos, Clintana Roo, Medoo
e L sp 2o Tuumn Quirtana Roo, Medoo
— P flaglifera Fs. Mardazes, Esirito Sarto, Brasil
b P aordligps’s Canaln, Qintana Roo, Meéao
F paaiicsa Ruerto Morelcs, Clirtana Roo, Misdco
Figura 23. Consenso estricto de Maxima Parsimonia basado en datos combinados que

incluyen la zona de horquillas, la primera y tercera posiciones del codén y la region

espaciadora. Valores de Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e indice de Decaimiento se
indican en los nodos.

95/84/88

84/83/70

DEI0653

La prueba de particibon homogénea indicé que la matriz resultante de la suma de
los datos de proteinas + RUBISCO espaciadora fueron significativamente
diferentes (p = 0.005000), y por tanto no pudieron ser combinados estos datos
para realizar analisis filogenéticos. Lo mismo sucedio con las matrices resultantes
de la suma: a) de los datos de proteinas + la zona de horquillas (p = 0.009000) y
b) de los datos de proteinas + RUBISCO espaciadora + primera posicion del

codon + segunda posiciones del codon (p =0.004030).

El estadistico g; (las inserciones - deleciones codificados como datos ausentes)
indicd que las matrices; a) de la primera + tercera posiciones del codbén +
RUBISCO espaciadora (g1 = - 1.496292), b) de la zona de horquillas + primera +
tercera posiciones del codén + RUBISCO espaciadora (g1 = - 1.333197), ¢) de la
zona de horquillas + primera + tercera posiciones del codon (g1 = - 1.04059) y d)
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de la zona de horquillas + RUBISCO espaciadora (g1 = - 1.069970) presentaron

sefal filogenética significativa (Tabla 11).

4.5 Analisis filogenético adicional.

Los analisis de MP y bayesiano que se realizaron hasta el momento, fueron con
matrices heterogéneas, es decir con matrices que incluyeron diferente nimero de
taxa (en el grupo interno) en cada gen. En el analisis de rbcL un total de 65
secuencias fueron analizadas incluyendo los ocho grupos externos. En la regién
RUBISCO espaciadora un total de 42 secuencias fueron analizadas incluyendo los
tres grupos externos y finalmente en el gen 18S un total de 30 secuencias fueron

analizadas incluyendo los nueve grupos externos.

Teniendo en cuenta lo anteriormente sefialado se realizaron analisis filogenéticos
adicionales de MP (las inserciones - deleciones fueron codificados como datos
ausentes) para cada gen con matrices homogéneas, es decir con matrices que
comprenden 21 taxa en el grupo interno, y que fueron secuenciados en los tres

genes.

En el andlisis del gen rbcL (Figura 24) la posicion de los clados que incluy6 a los
grupos externos se mantuvo estable con respecto al andlisis de MP de rbcL donde
se incluyeron mayor nimero de taxa (65). Se recuperd el clado monofilético de
Laurencia y se mantuvieron estables los clados que incluyeron los siguientes taxa:
L. brongniartii, L. venusta, L. caraibica, L. sp. 2b, L. obtusa 1 y L. obtusa 2. El
clado que incluy6 a L. filiformis, L. intricata, L. sp. 1y L. sp. 3 también se mantuvo
estable, pero a diferencia del andlisis de rbcL con 65 taxa las relaciones al interior
de este clado no fueron resueltas. No se recuper6 a Palisada como clado
monofilético. El clado que incluy6é a P. gemmifera y P. poiteaui es inestable pero
las relaciones a su interior se resolvieron igual que en el andlisis de rbcL con
mayor numero de taxa. Lo mismo sucedié con el clado que agrup6é a C.
corallopsis, P. papillosa 'y P. perforata. El clado de P. flagellifera también se

mantuvo inestable.
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1C=0.49, 1H=0.51 —— Graailaria cervicomis Mxico (Qrupo Extermo)
L— Gadlania mammillaris México (Grupo Externc)
— Bryodada cuspidata EUA (Grupo Extemo)
L Bostrychia radicans BUA (Grupo Extemo)
Centroceras davulatum BUA (Grupo Bxtemo)
— Ceramium brevizonatum EUA (Gupo Bxtermo)
L Rdlysiphonia mueglieriana Nueva Zelanda (Grupo Extemo)
Chonclia dasyphylla BUA (Grupo Extemo)
—— P paiteaui Long Key, Aorida, EUA
P, paiteau Playa del Camren, Quintana Roo, Mexico
LT T P germmifera Rincdn de Guanebo, La Hebena, Cuba
L P, germmifera Puerto Morelos, Quintana Roo, VExico
L P, genmifera Flaya del Camren, Quintana Roo, México
L brongriartii Tarcoda Beach, Austrdia
I:1’_ verusta Puerto Morelos, Quintana Roo, MExico
85/82/37 —L sp. 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, México
——L_ filiformis Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
L intricata Playa del Camren, Quintana Roo, Meéxico
89/89/47 ——L_ intricata Puerto Morelos, Quintana Roo, México
85/82/30 L sp. 3 Tuum Quintana Roo, Mexico
a0ko0/4 _|:L obiusa 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, anoo
L obtusa 2 Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
85/84/36 L carabicaldaMijeres, Quintana Roo, M&xico
L sp. 2b Tuum Quintana Roo, Mexico
P, flagellifera Es. Merataizes, Espirito Santo, Brasil
83/83/30 I—P m]ws Ca’ﬂ:n, Q-Ina'\a ROO, México
|_|:P. papiliosa Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
P, perforata lsla Mujeres, Quirtana Roo, México

| 86/86/33]

Figura 24. Consenso estricto de Maxima Parsimonia basado en 21 secuencias de rbcL.
Valores de Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e Indice de Decaimiento se indican en los
nodos.

En el andlisis de la regibn RUBISCO espaciadora (Figura 25) la posicion de los
clados que incluyd a los grupos externos se mantuvo estable con respecto al
analisis de MP de RUBISCO espaciadora donde se incluyeron mayor niamero de
taxa (42). Se recuperd el clado monofilético de Laurencia y se mantuvieron
estables los clados que incluyeron los siguientes taxa: L. brongniartii, L. venusta,
L. caraibica, L. sp. 2b, L. obtusa 1 y L. obtusa 2. El clado que incluyé a L. filiformis,
L. intricata, L. sp. 1y L. sp. 3 también se mantuvo estable, pero a diferencia del
analisis de RUBISCO espaciadora, incluyendo 42 taxa, las relaciones al interior de
este clado no se resolvieron. No se recupero a Palisada como clado monofilético.
El clado que incluyé a P. gemmifera y P. poiteaui es estable, al igual que los
clados que incluyeron los siguientes taxa: P. corallopsis, P. papillosa y P.

perforata. El clado deP. flagellifera sin embargo se mantuvo inestable.
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1e=0.41, In=0.59 —— Gacilaria cervicomis México (Grupo Extemo)
L Gracilaria marrmilfan's Nexico (Grupo Extemo)
— P, paiteawi Long Key, Florida, EUA
L P, poiteau Playa del Canmen, Quintana Roo, México
S P. germmifera Playa del Camen, Quintana Roo, México
L P. germmifera Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
L P. gemmifera Rincdn de Guanabo, La Habana, Cuba
— | brorgniartii Tarcoala Beach, Australia
L obtusa 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
_:L obtusa 2 Puerto Morelos, Quintana Roo, Mé&dco
sadaly | venusta Puerto Morelos, Quintana Roo, M&xico
— L sp. 1 Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
—— L filiformis Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
83/85/30) L intricata Playa del Canmen, Quintana Roo, Meéxico
—— L intricata Puerto NMorelos, Quintana Roo, Vexico
[ sp 3 Tulum, Quintana Roo, México
| caraibicalsla Mujeres, Quintana Roo, México
L sp. 2b Tulum, Quintana Roo, Mexico
— P, flagellifera Es. Marataizes, Espirito Santo, Brasil
P. papillosa Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico
BEER —L_»p perforata Isla Mujeres, Quintana Roo, México
- P, corallgpsis Cancin, Quintana Roo, Mexico

BO[BOZ2S

Figura 25. Consenso estricto de Mdxima Parsimonia basado en 21 secuencias de RUBISCO

espaciadora. Valores de Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e indice de Decaimiento se
indican en los nodos.

En el analisis del gen 18S (Figura 26) la posicién de los clados que agruparon a
los grupos externos se mantuvo estable con respecto al andlisis de 18S donde se
incluyeron mayor numero de taxa (30). Se recuperd el clado monofilético de
Laurencia y se mantuvieron estables los clados que incluyeron todos los taxa. Se
recupero a Palisada como clado monofilético y se mantuvieron estables los clados

que incluyeron todos los taxa.
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IC=0.51, IH=0.49

Gracilaria cervicomnis (Grupo Exteno)
Centroceras clavulatum Jarreica (Grupo Extemo)
Ceramium tenemimum Korea (Grupo Extemo)
Ceramium affine Mexico (Grupo Externo)

Neosiphonia japonica (Grupo Externo)
4‘2%&/&%@ paniculata EUA (Grupo Extemo)

Polysiphonia serticulosa (Grupo Externao)

Polysiphonia howei (Grupo Extemo)

89/89/40

Rhodomela confervoides Francia (Grupo Externo)
—— P, poiteaui Long Key, Florida, EUA

—— P, poiteaui Playa del Carmen, Quintana Roo, Mexico
P, gemmifera Rincon de Guanabo, La Habana, Cuba

87/89/35

- P gemmifera Playa del Canmen, Quintana Roo, México

P, gemmifera Puerto Morelos, Quintana Roo, Mexico

BOrEesY

P pariiose Puerto Mordlos, Quirtana Roo, Mesdon

BHETAT

P2 Rageifors Bs. Merstizss, Espitito Sento, Brasi

B corafinesis Canoun, Cintarna ooy, lBico
£ s 2 Tolurr, Cuirtans Roo, Moo

L. brongrdedi Tareeala Besch, Austsia

BHFRBIEA

SOETI

L verksda Pusrto Merelos, Cuirtsna Roc, Wisden

L s 1 Puctiohorekos, Guintara oo, Mioo

L gp 3 Tulun CQuintara Foo, Mésdon
L Aoz Pussto Worelos, Cuirtara Bop, Wisdon
{ wiricats Playa del Carmen, Culintana Ron ésdon

{f_ brcata Pusrto horsios, Cuintara Roo, Msdco

. o 1 Posn Morsdns, Quirtana Roo, MBdoo

L obirise 2 Puerto Morgles, Quintans Roo, WBdon

L comiics lsla Wlisres, Quirtara Roo, Medon

Figura 26. Consenso estricto de Maxima Parsimonia basado en 21 secuencias de 18S.
Valores de Bootstrap, Jakknife (1000 réplicas) e indice de Decaimiento se indican en los

nodos.

El estadistico gi (las inserciones - deleciones fueron codificados como datos

ausentes) indico que las matrices: a) del gen rbcL (g; = - 0.337143; - 0.1256658 +
0.00881903), b) del gen 18S (g1 = - 0.445979; - 0.03467714 + 0.00772604)y c) de
la Region espaciadora (g1 = - 0.281213; - 0.03564714 + 0.00971514) presentaron

sefal filogenética significativa.
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5. DISCUSION

5.1 Divergencia en las secuencias derbcL.

Los valores de divergencia intergenérica obtenidos en este estudio fueron
comparables a los reportados por otros autores para el complejo Laurencia. Nam
et al., (2000) y Mclvor et al., (2002b) reportaron valores de divergencia
intergenérica que oscilaron de 11% entre L. obtusa vs. Osmundea pinnatifida
(Hudson) Stackhouse a 13% entre L. obtusa vs. O. hibrida (Nam et al., 2000) y
Mclvor et al., (2002b) registraron valores que oscilaron de 11% entre O. pinnatifida
vs. L. obtusa a 13% entre O. blinksii (Hollenberg et I.A. Abbott)] KW. Nam vs.
Palisada papillosa. Diaz et al., (2007) obtuvieron valores de divergencia
intergenérica que oscilaron de 10 a 12% para Chondrophycus y Laurencia, y de 10
a 13% para Chondrophycus y Osmundea y de 11 a 13% para Osmundea y
Laurencia. Freshwater et al., (1999) registraron para cuatro géneros de algas
rojas: Gelidiella, Pterocladia, Gelidium y Pterocladiella valores de divergencia

intergenérica que oscilaronde 10.2 a 15.7%.

Los valores de divergencia interespecifica obtenidos en este estudio fueron
comparables con los reportados por otros autores para el género Osmundea. Nam
et al.,, (2000) estimaron porcentajes de divergencia que oscilaron de 5% (O.
osmunda (S.G. Gmelin) K.W. Nam & Maggs vs. O. pinnatifida) a 9% (O. hibrida
vs. O. truncata (Kitzing) K.W. Nam et Maggs), y Mclvor et al., (2002b) registraron
valores que oscilaron de 2% (O. blinksii vs. O. splendens (Hollenberg) K.W. Nam)
a 9% (O. blinksii vs. O. truncata). Diaz et al., (2007) obtuvieron valores de
divergencia interespecifica para las especies de Laurencia que oscilaron de 6 a
8%, para Chondrophycus oscilaron de 6 a 9%, mientras que para Osmundea
oscilaron de 7 a 8%. Freshwater et al., (1995) sefialaron que los niveles de
divergencia interespecifica en las algas rojas pueden presentar valores maximos
de 11% en un mismo género. Freshwater et al., (1999) registraron para cuatro
géneros de algas rojas: Gelidiella, Pterocladia, Gelidium y Pterocladiella valores de

divergencia interespecifica que oscilaron de 3.1 a 11.5%.
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5.2 Analisis filogenético enrbcL.

La informacién que brindé el gen rbcL con respecto a la resolucion de las
relaciones de Laurencia sensu lato a nivel genérico y especifico fue robusta.
Mediante el método de MP se obtuvieron las topologias mejor resueltas con las
matrices: a) de todos los caracteres, b) de la tercera posicion y c¢) de la primera +
la tercera posiciones del coddn. La matriz que incluy6 todos los caracteres del gen
presentd los mayores valores de g; y sitios informativos para la parsimonia
seguido de la matriz que incluyd la primera + tercera posiciones del codén y de la
matriz que incluyo la tercera posicion del coddn. Estas tres matrices brindaron la
mejor resolucion de las relaciones filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato,
sin embargo las matrices que incluyeron: d) la primera posicion del codén, seguido
de e) la matriz de aminoacidos y finalmente f) la matriz que incluyé la segunda
posicion del codon presentaron los menores valores de g Yy sitios informativos
para la parsimonia y por tanto brindaron la menor resolucion de las relaciones

filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato.

Se debe tener en cuenta ademas que la topologia obtenida con la matriz que
incluyo la segunda parte del gen presento la mejor resolucion de las relaciones
filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato, si se compara con la topologia
obtenida con la primera parte del gen. Lo que se corrobora ademas con el hecho
de que € analisis realizado con la matriz de la segunda parte del gen incluyé el
mayor numero de sitios informativos para la parsimonia, se obtuvo el menor

namero de arboles mas parsimoniosos y el mayor valor de IC.

Numerosos autores han sefialado que las secuencias generadas a partir de rbcL
han sido utilizadas con éxito para generar hipétesis filogenéticas en algas rojas en
diferentes niveles taxonOmicos ya que sus secuencias nucleotidicas brindan
suficiente sefial filogenética a nivel supraespecifico y especifico [Freshwater et al.,
1994; Hommersand et al., 1994; Fredericq y Ramirez, 1996; Fredericq et al., 1996;
Bailey y Freshwater, 1997; Jong et al., 1998; Muller et al., 1998; Zuccarello et al.,
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1999a,b; Mclvor et al., 2001; 2002a,b]. Fujii et al., (2006); Nam et al., 2000);
Mclvor et al., (2002a,b) y Diaz et al., (2007) también indicaron que el gen rbcL
provee suficiente sefal filogenética para resolver las relaciones intergenéricas e
interespecificas dentro de Laurencia sensu lato. Esto coincide ademéas con lo
sefialado por Diaz-Larrea (2006, datos no publicados) acerca de que las regiones
mas utilizadas para estudios moleculares en la familia Rhodomelaceae a nivel
interespecifico son rbcL del cloroplasto y la ITS (Espaciador Interno Transcrito) y
LSU (Subunidad Larga) del nucleo, por presentar sus genes una alta tasa de

sustitucion nucleotidica (Williams et al. 1988).

De acuerdo a Bremer et al., (1999), el porcentaje de nodos apoyados con altos
valores de soporte en una topologia es directamente proporcional al nimero de
caracteres e inversamente proporcional al numero de taxa. Dicho porcentaje
también depende del tipo de datos incluidos en el andlisis. Los autores
encontraron un incremento del soporte y la resolucién cuando la proporcién de
caracteres / taxa oscilo entre el 5% a 11%. La matriz de rbcL consistié de 1467
caracteres, de los cuales 487 fueron informativos para la parsimonia. La
proporcién caracteres / taxa (487 / 65 = 7.49) fue alta si se compara con el trabajo
de Bremer, y por tanto el soporte y resolucion de los arboles obtenidos a partir de
rbcL son suficientes para resolver las relaciones dentro de Laurencia sensu lato.

Al igual que los resultados obtenidos por Nam (2006, 2007) utilizando caracteres
morfologicos, en este estudio basado en secuencias de rbcL se confirmé la
existencia de Laurencia sensu lato como un clado monofilético que incluyé tres
clados correspondientes a los géneros Palisada, Laurencia y Osmundea.
Laurencia y Palisada se presentaron como grupos hermanos, con la separacion de
los dos géneros confirmada en este andlisis por la presencia de cuatro y dos
células pericentrales por segmento axial, respectivamente (Senties y Fuijii, 2002).
Las especies incluidas en Osmundea se caracterizan por presentar
espermatangios producidos a partir de filamentos ramificados esparcidamente y

originados de las células corticales y axiales, denominados “tipo filamento”. Los
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tetrasporangios se producen, ademas, a partir de las células corticales (Senties y
Fujii, 2002).

En el clado de Laurencia: L. marilzae Gil-Rodriguez, Senties & M.T. Fuijii - L. sp.
2a — L. sp. 2b se ubicaron en un clado monofilético sustentado y separado del
resto de los taxa de Laurencia. Los altos niveles de divergencia genética
existentes entre L. marilzae - L. sp. 2a — L. sp. 2b y el resto de los taxa de
Laurencia (25 - 28 %) sugiri6 que deben ser asignados a un nuevo status

taxondmico incluido en el género Laurencia.

En el caso de L. marilzae existe una propuesta de articulo sometido para publicacion
(Gil-Rodriguez et al., datos sin publicar). En dicho trabajo, los autores sefialaron que
L. marilzae se caracteriza por presentar un color distintivo amarillo - naranja en su
ambiente natural, cuatro células pericentrales por segmento axial vegetativo, “pit
connections” secundarias entre células adyacentes corticales, paredes de las
células corticales proyectadas y la presencia de un “corps en cerise” en todas las
células del talo: corticales, medulares, células pericentrales y axiales, y en los
tricoblastos. Ademas, se aislaron e identificaron por primera vez para esta
especie, dactylomelano, un diterpeno hasta entonces no encontrado en otras
especies del complejo Laurencia (Fernandez et al., 2005). Teniendo en cuenta que
L. marilzae es morfoldgicamente, genéticamente y quimicamente distinta del resto
de las especies de Laurencia sensu stricto se describié esta como nueva especie

(para mas detalles ver subrubro 5.10).

Los taxa denominados como L. sp. 2ay L. sp. 2b divergieron con valores entre 1y
2% de las muestras de L. marilzae, de lo que se infiere que son taxa
independientes. Se debe comentar ademas que se cuenta con poco material
vegetativo de L. sp. 2, sin estructuras reproductoras, que permita realizar una
descripcion morfolégica. Por lo que se tiene que obtener suficiente material con
estructuras reproductoras para proponer finalmente su nuevo status taxonémico,

basados en las evidencias de filogenia molecular y morfologia.
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El clado que incluyé a L. filiformis, L. intricata, L. sp. 1y L. sp. 3 mostrd bajos
niveles de variacion genética (0-1%). De ésto se infiere que todos los taxa
incluidos en dicho clado constituyen la misma entidad taxondmica: L. intricata, y se
infiere ademas que el taxon denominado L. filiformis para el Caribe mexicano esta
mal determinado. De acuerdo a Senties y Fujii (2002), L. intricata se caracteriza
por presentar pie de fijacién discoide con ramas estoloniferas, células corticales

elipticas en vista superficial y ordenes de ramificacion de 1 a 2.

El clado que comprendié a L. arbuscula, L. cf. catarinensisy L. sp. 4 también
mostré bajos niveles de variacion genética (0.2-0.9%), lo que nos sugiere que
estos taxa constituyen la misma entidad taxondmica: L. filiformis. Cabe aclarar que
el taxén denominado como L. cf. catarinensis debe ser reexaminado para
confirmar su status taxonoémico, debido a que la caracterizacion morfolégica de L.

catarinensis difiere de L. arbuscula.

El clado que incluyd a L. obtusa 1y L. obtusa 2 también presentd bajos niveles de
variacion genética (0.8%) por lo que se sugiere que L. obtusa 1y L. obtusa 2
constituyen la misma entidad taxonomica. Senties y Pedroche (datos no
publicados) llegaron a las mismas conclusiones en un analisis poblacional que
realizaron de L. obtusa en la misma zona de estudio. Los autores sefalaron que
las dos poblaciones, sometidas a condiciones ambientales diferentes, presentaron
atributos morfolégicos cualitativos en comun, aunque presentaron ademas
variacion significativa en varios caracteres continuos. Finalmente concluyeron que
una respuesta ecoldgica de las poblaciones, manifiesta en caracteres meristicos,
se vinculd a condiciones estacionales particulares y que las variaciones presentes
no permitieron considerar a dichas poblaciones como entidades taxonémicas
diferentes. Por otra parte, los mencionados taxa distaron del clado donde se ubicé
L. obtusa de Irlanda (localidad cercana a la tipo) y se ubicaron ademas en un
clado hermano que incluyé a L.arbuscula, por lo que se sugiere denominar a

dichos taxa como: Laurencia cf. filiformis.
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L. sp. 6 se agrup6 junto a los taxa denominados como L. obtusa 1 y L. obtusa 2.
Estos tres taxa presentaron bajos valores de porcentaje de divergencia (1%), lo
gue sugiere que L. sp. 6 puede ser denominado como: L. cf. filiformis. Se debe
comentar ademas que el clado de L. obtusa 1 - L. obtusa 2 - L. sp. 6 esta
cercanamente relacionado al clado que contiene a L. arbuscula, pero difieren en

valores que oscilan entre 5y 6%, cuestion que apoya lo anteriormente sefialado.

Laurencia venusta, L. natalensis, L. brongniartii y L. translucida se agruparon en
un mismo clado lo que sugiere que dichos taxa estan cercanamente relacionados.
De los mencionados taxa, L. venusta es la Unica en Laurencia sensu lato que
presenta ramificacion verticilada y L. brongniartii es la Unica que presenta un talo
comprimido. Laurencia translucida se ubicé en el clado de Laurencia, lo que se
corresponde con lo obtenido por Fujii et al., (2006), donde los autores sugirieron
que C. translucidus debe ser reubicada al género Laurencia, donde originalmente
fue descrita, ya que si bien presenta 2 células pericentrales por segmento axial,
ausencia de uniones intercelulares secundarias entre las células corticales y
presencia de 2 células pericentrales adicionales en los talos tetrasporangiales
(caracteres de Chondrophycus), se comprueba molecularmente la afinidad con
Laurencia, confirmando la aseveracion morfologica hecha por Fujii y Senties
(2005).

El taxon L. sp. 5 se ubicé en el mismo clado de L. viridisy L. obtusa GB, pero

difiridé en altos niveles de divergencia con respecto a estos taxa (5%).

En el clado de Osmundea: El taxdn identificado como Osmundea sp. se agrupo
en el clado de las especies de Osmundea. En el material revisado no se
encontraron estructuras reproductoras para dar un veredicto final basado en
caracteres morfolégicos. Teniendo en cuenta los resultados obtenidos en los
analisis filogenéticos, aunado a los bajos niveles de variacion genética entre dicho
taxén y el resto de las especies del género Osmundea (0.02 — 0.03%) se sugiere

que podria ser el primer registro de Osmundea para la zona de estudio.
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En el clado de Palisada: El taxén identificado como P. perforata para el Caribe
mexicano se agrupo en el mismo clado que las muestras de P. perforata de otras
regiones del mundo, por lo que se reporta en este trabajo un nuevo registro de
este taxdn para la zona de estudio (A. Senties y J. Diaz-Larrea, datos sin
publicar). Palisada perforata se caracteriza por presentar un crecimiento cespitoso
con ejes decumbentes y arqueados y ramificacion unilateral. El clado que incluy6
las cinco poblaciones de P. perforata (Isla Mujeres, México; Puerto de la Cruz -
Tenerife, Espafa; Punta Hidalgo, Tenerife, Espafia; Parati, RJ, Brasil y Areias
Negras, Brasil) y las cuatro de P. papillosa (Puerto Morelos, México; Playa
Paraiso, Tenerife, Espafa; Areias Negras, Brasil y Florida, USA) estd poco
resuelto como resultado del bajo nivel de variacidbn genética entre las secuencias
(0 — 0.2%). Los mismos resultados fueron obtenidos por Cassano et al., (2008,
sometido), donde los autores basados en secuencias de rbcL propusieron la
conespecificidad de P. papillosa con P. perforata (teniendo P. perforata prioridad

sobre el primero) (para mas detalles ver subrubro 5.10).

El taxon P. papillosa de Baja California (Pacifico mexicano) se ubico en un clado
basal al clado monofilético que agrupd los taxa de P. papillosa - P. perforata
distribuidos en el Atlantico y difirid en un 2% del resto de los taxa de P. papillosa -
P. perforata. Estos resultados sugieren que el taxon denominado P. papillosa de
Baja California constituye un taxén independiente a los taxa del Atlantico y por lo
tanto debe ser reexaminado criticamente, como fue sugerido anteriormente por
Fuijii et al., (2006).

El taxon P. sp. difirid en bajos valores de porcentaje de divergencia (0.1-0.2%),
con respecto a los taxa incluidos en el clado de P. papillosa-P. perforata, lo que

sugiere que no son taxa independientes.
Palisada flagellifera, P. papillosa y C. corallopsis se ubicaron en clados cercanos.

Estos resultados corresponden con lo propuesto por Fujii et al., (2006), donde los

autores basados en analisis de filogenia molecular de rbcL, observaron que C.
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flagelliferus esta cercanamente relacionado a C. papillosus. Estas especies son
facilmente diferenciables tomando en cuenta caracteristicas morfolégicas como la
presencia de células epidérmicas en arreglo empalizada en corte transversal de
las ramas en P. flagellifera, la presencia de ramitas de forma papiliforme en cada
rama de P. papillosa, y la presencia de cistocarpos prominentes y ramificacion de

tipo corimbosa en C. corallopsis (Senties y Fujii, 2002).

La filogenia molecular mostré que el clado que incluyé a las tres poblaciones
(Puerto Morelos, México; Playa del Carmen, México y La Habana, Cuba) de
Palisada gemmifera y dos de P. poiteaui (Playa del Carmen, México y Florida,
USA) esta poco resuelto como resultado del bajo nivel de variacion genética entre
las secuencias (0.01-0.02%). Los mismos resultados fueron obtenidos por Nam
(2006) basandose en caracteres morfologicos. En este trabajo el clado nombrado
como C. gemmiferus + C. poiteaui fue también pobremente resuelto. Ambas
comparten caracteristicas como la presencia de “pit connections” secundarias
entre las células epidérmmicas, la presencia de una célula periaxial estéril en
segmentos axiales tetrasporangiales y la disposicion en &angulo recto de los
tetrasporangios. La Unica diferencia entre los mencionados taxa es la presencia de
proyecciones en las células epidérmicas de los é&pices de las ramas en P.
gemmifera y la ausencia de estas en P. poiteaui (Fujii et al., 1996, Senties y Fujii,
2002).

Considerando la similitud de las secuencias de rbcL de Palisada gemmifera y P.
poiteaui, la similitud de los caracteres morfoldgicos y la distribucion en regiones y
habitats semejantes, concordando a su vez con el tratamiento taxonomico de
Yamada (1931) de los taxa anteriormente mencionados y a la luz de las
evidencias aportadas por Nam (2006, 2007) para el reconocimiento de Palisada
como un género distinto de Laurencia 'y Chondrophycus y los datos aportados por
DiazLarrea et al., (2007), Senties y Diaz-Larrea (2008) propusieron las siguientes

combinaciones: Palisada poiteaui (J.V. Lamouroux) K.W. Nam var. gemmifera
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(Harvey) Senties, Fujii et DiazLarrea y Palisada corallopsis (Montagne) Senties,

Fujii et Diaz (para mas detalles ver subrubro 5.10).

Por otra parte, como se habia mencionado anteriormente, el género
Chondrophycus esta incluido dentro del complejo Laurencia. En este sentido, en el
en el presente estudio fueron incluidas las secuencias de los taxa Chondrophycus
thuyoides (Espafia) y C. patentirrameus (Filipinas). Como resultado de los analisis
filogenéticos realizados, dichos taxa se ubicaron en el clado de Palisada, lo que
permitié proponer las siguientes combinaciones (Cassano et al., 2008, sometido):
Palisada thuyoides (Kutzing) Cassano, Senties, Gil-Rodriguez & M.T. Fujii y
Palisada patentirramea (Montagne) Cassano, Senties, Gil-Rodriguez & M.T.Fuijii
(para mas detalles ver subrubro 5.10). De esta forma se hace evidente la ausencia

de especies de Chondrophycus en el Caribe mexicano.

En el analisis de filograma realizado se recuperaron los mismos clados que en los
analisis obtenidos de cladogramas rectangulares. Se rescata en este tipo de
procedimiento, a diferencia de los cladogramas rectangulares, las longitudes de
las ramas, que nos explican el nUmero de cambios de bases que ocurren en cada
linaje. Cabe destacar que en el clado de Laurencia, los clados que incluyeron a L.
marilzae y L. sp2, y los linajes de L. caraibica y L. translucida presentaron el mayor
namero de cambios. En el clado de Palisada: el clado que incluyé a P. poiteaui y
P. gemmifera presenté el mayor nimero de cambios, y en Osmundea, la rama de

O. sp presento la mayor longitud.

En los analisis de maxima verosimilitud las matrices que presentaron mayor valor
de In L score fueron las que incluyeron: a) todos los caracteres del gen, seguido
de b) la primera + tercera posiciones del codon y finalmente c) la tercera posicion
del codon. Los menores valores de In L score se reportaron para las matrices: d)
de datos de proteinas, e) de la primera posicion del codon y finalmente e) de la

segunda posicion del codon.

77



Referente a los resultados obtenidos en el andlisis bayesiano, las topologias
obtenidas con las matrices que incluyeron: a) todos los caracteres de rbcL, b) la
primera + tercera posiciones del codoén y finalmente c) la tercera posicion del
codon, brindaron la mejor resolucion de las relaciones filogenéticas al interior de
Laurencia sensu lato. Los tres analisis que comprendieron las matrices d) de la
primera posicién del codon, e) de los aminoacidos y f) de la segunda posicion del

codon brindaron menor resolucion.

5.3 Divergencia en las secuencias de RUBISCO espaciadora.

Los valores de divergencia intergenérica obtenidos en este estudio fueron
comparables a los reportados por otros autores. Lee et al., (2001) registraron
valores que oscilaron de 22.6 a 31% entre géneros de algas rojas Antithamnion vs

Platythamnion.

Los valores de divergencia interespecifica obtenidos en este estudio fueron
comparables con los reportados por otros autores para diferentes especies de
rodoficeas. Kamiya et al., (1999) registraron una divergencia de Spyridia
hypnoides (Bory de Saint-Vincent) Papenfuss vs S. filamentosa (Wulfen) Harvey
de 10.6%. Kamiya et al., (2000) registraron también para Caloglossa valores de
divergencia interespecifica que oscilaron de 0.8 a 1.6% (C. leprieurii vs C.
apomeiotica J.A. West & Zuccarello). Skage et al., (2005) reportaron valores de
divergencia interespecifica entre Ceramium secundatum Lyngbye y C.
botryocarpum A.W. Griffiths ex Harvey que oscilaron de 0.3 a 0.7%. Para
Ceramium virgatum Roth y C. elegans (Roth) Ducluzeause reportaron valores de
divergencia interespecifica de 5.3%. Ceramium cimbricum H.E. Petersen divergio
del resto de las especies del género incluidas en el estudio con valores que
oscilaron de 13.3 a 25.1%. Seo et al.,, (2003) registraron para el género
Campylaephora valores que oscilaron de 0.7 (C. crassa vs C. hypnaeoides) a 2%

(C. borealis vs C. crassa).
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Los valores de divergencia intraespecifica obtenidos en este estudio también
fueron comparables con los reportados por otros autores. Kamiya et al., (1999)
reportaron para varias poblaciones de Caloglossa continua (Okamura) R.J. King &
Puttock niveles de divergencia que oscilaron de 0 a 0.4%. Zuccarello et al., (2002)
registraron para Murrayella periclados (C. Agardh) F. Schmitz valores de
divergencia intraespecificos que oscilaron de 0.3 a 1% y para Spyridia flamentosa
registraron valores de divergencia intraespecifica que oscilaron de 0.3 a 7.8%. Seo
et al., (2003) registraron para especies del género Campylaephora valores que
oscilaron de 0 (entre muestras de C. borealis) a 0.1% (C. crassa vs C.

hypnaeoides).

Skage et al., (2005) sefialaron para el género Ceramium Roth que la region
RUBISCO espaciadora resultd mas variable que la LSU, con intervalos de
divergencia nucleotidica que oscilaron de 0.3 a 25.1%.

Si se comparan los intervalos de valores de divergencia genética encontrados en
la regidén espaciadora y la rbcL, se obtuvieron valores mas elevados en la region

espaciadora, tanto a nivel intergenérico como a nivel interespecifico.

5.4 Analisis filogenético en RUBISCO espaciadora.

La informacion que brindé el gen RUBISCO espaciadora con respecto a la
resolucion de las relaciones al interior de Laurencia sensu lato a nivel genérico es
menor a rbcL, pero a nivel especifico es robusta. La region espaciadora ha
mostrado diferentes niveles de informacion filogenética en dependencia de los
taxa examinados. Dicho gen ha sido utilizado por varios autores para estudios
filogenéticos a niveles interespecificos e intergenéricos (Valentin y Zetsche, 1989;
Kostrzema et al., 1990; Destombe y Douglas, 1991; Zuccarello y West, 1997,
2002), con buenos resultados a nivel interespecifico y poblacional (Goff et al.,
1994; Brodie et al., 1998). La distribucion de grupos obtenida en las topologias con
inserciones - deleciones codificados como datos ausentes y quinta base es similar.

Las relaciones al interior del clado de Palisada no fueron resueltas completamente
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y no se recuperd este género como grupo monofilético. En todas las topologias
obtenidas uno de los grupos externos @. calliptera) siempre fue incluido en el
grupo interno y el Unico representante de Osmundea siempre fue incluido en el
clado de Laurencia 6 como clado hermano. Mediante el método de MP los
mayores valores de g, sitios informativos y el menor nimero de &rboles mas
parsimoniosos se obtuvieron con la opcion de inserciones - deleciones como
guinta base. Los indices de consistencia y homoplasia presentaron valores

similares con las dos opciones de inserciones - deleciones.

La matriz de la region espaciadora consistio de 132 caracteres, de los cuales 80
fueron informativos para la parsimonia (inserciones - deleciones fueron codificados
como quinta base) y 69 con la opciéon de inserciones - deleciones codificados
como datos ausentes. Teniendo en cuenta el trabajo de Bremer et al., (1999) las
proporciones caracteres / taxa (80 / 42 = 1.90; 69 / 42 = 1.64) fueron bajas (tanto
para las inserciones - deleciones codificados como quinta base o datos ausentes)
si se comparan con el trabajo de Bremer, y por tanto el soporte y resoluciéon de los
arboles obtenidos a partir de la espaciadora no son suficientes para resolver las

relaciones en Laurencia sensu lato.

En el analisis de maxima verosimilitud la topologia obtenida present6é un valor de
In L score = 1294.35831, valor este menor a los obtenidos en los andlisis de

maxima verosimilitud con el gen rbcL.

Referente al analisis bayesiano, la topologia obtenida resolvio en parte las
relaciones al interior de Laurencia sensu lato y brindaron una resolucion

intermedia de las relaciones filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato.

El hecho de que la resolucion de las relaciones al interior de Laurencia sensu lato
a nivel genérico sea menor que con el gen rbcL puede deberse a la corta longitud
del gen. Goff et al., (1994); Brodie et al., (1998); Kamiya et al., (1998) y Muller et

al., (1998) sefialaron en sus estudios que el hecho de ser una region muy pequefia
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conlleva a que aporte informacion filogenética limitada, lo que pudo influir en que
no obtuvieran la suficiente resolucion filogenética a nivel genérico y especifico.
Este problema en la resolucion de las topologias puede deberse también a la
presencia del efecto de “atraccion de ramas largas” (Felsenstein, 1978; Graybeal,
1998). Bremer et al., (1999) sefalaron causas probables debido a las cuales se
pueden obtener topologias con nodos no resueltos 6 con bajo soporte: la ausencia
de identificacion de los mejores caracteres o marcadores, numero insuficiente de
caracteres en el analisis 6 que los nodos con bajo soporte 0 no resueltos reflejan
una rapida especiacion o una lenta evolucién de caracteres (0 ambas) durante

ciertos periodos de tiempo.

Debido al tamafio pequefio de la region RUBISCO espaciadora, varios autores
han combinado sus datos con los provenientes de otras regiones para realizar
estudios filogenéticos a nivel genérico y especifico, como las regiones que
flanquean a rbcL y rbcS (Brodie et al., 1998; Kamiya et al., 1998, Yoon y Boo,
1999).

5.5Divergenciaen las secuencias de 18S.

Los valores de divergencia intergenéricos obtenidos en este estudio fueron mas
elevados que los reportados por otros autores. Freshwater et al.,, (1999)
registraron para representantes de cuatro géneros de algas rojas: Gelidiella,
Gelidium, Pterocladiay Pterocladiella, valores de divergencia intergenéricos que
oscilaron de 0.3 a 2.9%.

Los valores de divergencia interespecifica obtenidos en este estudio fueron mas
elevados que los reportados por otros autores. Freshwater et al., (1999)
registraron para representantes de cuatro géneros de algas rojas: Gelidiella,
Gelidium, Pterocladia y Pterocladiella, valores de divergencia interespecifica que

oscilaron de 0 a 0.4%.

En cuanto a los valores de divergencia genética encontrados en las tres regiones

estudiadas, los mayores valores se obtuvieron para la region espaciadora,
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seguidos de rbcL. Los valores menores se registraron para la region 18S, tanto a
nivel intergenérico como a nivel interespecifico. Freshwater et al., (1999), también
en su estudio realizado con representantes de cuatro géneros de algas rojas:
Gelidiella, Pterocladia, Gelidium y Pterocladiella, obtuvieron valores de divergencia

genética de la region rbcL mas elevados que los de 18S.

5.6 Analisis filogenético en 18S.

La informacion que brind6 el gen 18S con respecto a la resolucion de las
relaciones al interior de Laurencia sensu lato a nivel genérico y especifico es
robusta. Estos resultados no concuerdan con los obtenidos por varios autores para
diversos grupos de algas rojas. De acuerdo a Diaz-Larrea (2006, datos no
publicados) la regiébn SSU (Subunidad corta) aunque constituye uno de los
marcadores moleculares mas utilizados como criterio para proponer escenarios
filogenéticos en diversos grupos de organismos (Woese, 1987; Bhattacharya,
1997), en trabajos realizados en grupos de algas rojas (Ragan et al., 1994; Bailey
y Freshwater, 1997; Saunders y Bailey, 1997; Saunders y Kraft, 1997; Saunders et
al., 1995; Vis et al., 1998; Harper y Saunders, 1998), no presenté la suficiente
variacion, ni la adecuada sefal filogenética para estudiar relaciones filogenéticas a
nivel especifico, sin embargo se recomienda su uso para estudios a nivel
supraespecifico (Freshwater y Rueness, 1994; Hommersand et al., 1994; Ragan et
al., 1994; Saunders y Kraft, 1997).

La distribucion de grupos obtenida en las topologias donde fueron tratados las
inserciones - deleciones como datos ausentes tienen mejor resolucion que las
obtenidas con las inserciones - deleciones tratados como quinta base. Las
mejores topologias se obtuvieron con las matrices que incluyeron: a) todos los
caracteres del gen y b) la zona de horquillas. Con la matriz donde se incluy6 sélo
la zona de tallos se obtuvo una topologia de menor resolucion, y esto concuerda
con los valores obtenidos de g y sitios informativos para la parsimonia, en este
orden. Los valores de los indices de consistencia y homoplasia obtenidos fueron

similares en las dos opciones de inserciones - deleciones tratados como quinta

82



base y datos ausentes. De las topologias obtenidas con la opcion de inserciones -
deleciones tratados como quinta base la que mejor resolucién presenté fue la
obtenida con la matriz que incluyé la zona de horquillas. Las topologias de menor
resolucion se obtuvieron con las matrices que incluyeron: a) todos los caracteres

del geny b) la que incluyo la zona de tallos.

La matriz de 18S consisti6 de 1776 caracteres, de los cuales 337 fueron
informativos para la parsimonia (inserciones - deleciones codificados como quinta
base) y 331 con la opcion de inserciones - deleciones codificados como datos
ausentes. Teniendo en cuenta el trabajo de Bremer et al., (1999) la proporcion
caracteres / taxa (337 / 30 = 11.23; 331 / 30 = 11.03) fueron altas (tanto para las
inserciones - deleciones codificados como quinta base o datos ausentes) si se
comparan con el trabajo de Bremer, y por tanto el soporte y resolucion son

suficientes para resolver las relaciones al interior de Laurencia sensu lato.

En los andlisis de maxima verosimilitud las topologias que presentaron mayor
valor de In L score fueron las obtenidas en los analisis de las matrices que
incluyeron: a) todos los caracteres y b) la zona de horquillas. EI menor valor de In
L score se reportd para la zona de tallos. Estos valores de In L score fueron mas

elevados que los obtenidos para las topologias de RUBISCO espaciadora.

Referente a los resultados obtenidos en el andlisis bayesiano, las topologias
obtenidas con las matrices que incluyeron: a) todos los caracteres de 18S y b) la
zona de horquillas, brindaron buena resolucion de las relaciones filogenéticas al
interior de Laurencia sensu lato. El andlisis que incluyé la zona de tallos brindo

menor resolucién.

5.7 Evolucién molecular.

El proceso de la saturacion en los genes no es mas que la presencia de
sustituciones multiples por sitio, resultando en una subestimacioén de divergencia

(Coleman y Mai, 1997). Debido a esto, la ausencia de saturacién en rbcL,
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RUBISCO espaciadora y 18S nos indica que pueden ser incluidas en los analisis

filogenéticos.

Referente al andlisis del uso del codén, dado que las secuencias del gen rbcL son
ricas en adenina y timina, la tendencia observada al bajo uso de la citosina y
guanina restringe el uso del codén en este gen. Dos factores determinan la
tendencia del uso no uniforme del coddon sindénimo: la concentracion de
nucleotidos en el genoma y la selecciéon (Morton y Levin, 1997; Morton, 1998;
Morton y So, 2000; Odabachian, 2004). En el cloroplasto la concentracion de
nucledtidos en el genoma parece ser el factor predominante que influye en el
aumento de la frecuencia de codones especificos, aunque las secuencias génicas
en dicho gen muestran patrones consistentes con la accion de la seleccién natural,
actuando sobre la eleccion de codones presumiblemente relacionadas con la
eficiencia de la sintesis de proteinas. Morton (1994, 1998, 1999) finalmente
plante6 que la seleccion puede actuar en diferentes intensidades en diferentes
linajes en dependencia del nivel de expresion del gen: es mayor en algas que en
plantas superiores, y dentro de las algas la seleccion es fuerte en algas verdes.
Especificamente en su trabajo fue mayor en Cyanophora paradoxa Korshikov, de
intensidad intermedia en Odontella sinensis (Greville) Grunow y de menor
intensidad en Porphyra purpurea (Roth) C. Agardh y Euglena gracilis Klebs.
Kanaya et al., (1999) plantearon que el sesgo en la utilizaciébn de bases en los
sitios sinbnimos se correlaciona con los niveles de actividad génica,
probablemente en respuesta a sesgos en la concentracion de RNAs de

transferencia que median la traduccién a proteina.

Los elevados valores de guanina en la primera posicion del codon reflejaron la
preferencia de uso de codones que codifican para el grupo de aminoéacidos V, A,
D, E y G. En la segunda y tercera posiciones del codon se observaron elevados
valores de adenina y timina que reflejaron la preferencia de uso de codones que
codifican para el grupo de aminoacidos F, L, I, M, V, Y, H, Q, N, K, D y E.
Campbell y Gowri (1990); Morton (1994); Kellogg y Juliano (1997) y Wall y

84



Herbeck (2003) sefialaron que las secuencias de rbcL en algas verdes son ricas
en adenina y timina, por lo que los genes en estas regiones muestran una mayor
preferencia hacia los codones que terminan en A o T. El patron de preferencia de
codones observado en el presente trabajo es similar al encontrado por Campbell y
Gowri (1990) en grupos de algas verdes para el mismo gen. Por otra parte, Morton
(2001) y Wall y Herbeck (2003) afirmaron que ciertos aminoacidos restringen el
uso del codén en rbclL, especialmente Lisina, Cistina, Fenilalanina y Acido
Glutdmico debido a que tienen un significado particular en la funcion fotosintética
de la enzima RUBISCO. Este efecto de “functional constrain” en los aminoacidos y
la tendencia del uso del codon incrementa severamente la Homoplasia y reduce el

namero de sitios “libres” para variar (Kellogg y Juliano, 1997).

Los valores obtenidos de Schi?, que nos da la medida de la diferencia entre el
namero observado y el nimero esperado de codones (con la condicion de un igual
uso del coddn), oscilaron entre 0.916 y 0.766, lo que demostré que no existe igual
uso del coddén en los diferentes grupos analizados: grupo externo, Laurencia,
Palisada, Osmundea y L. sp. 2a- L. sp. 2b - L. marilzae. Los valores més elevados
de Schi? se obtuvieron para Osmundea (0.916), seguido de los grupos externos
(0.871) y Laurencia (0.866). Los menores valores se obtuvieron para Palisada
(0.794) y L. sp. 2a - L.sp. 2b - L. marilzae (0.766).

Los valores del numero efectivo de codones, que nos da la medida del niamero
efectivo de codones que son utilizados en el gen, oscilaron entre 34.089 y 37.651.
Estos resultados reflejaron que mas de un codbn es utilizado por cada
aminoacido, es decir que los codones sinénimos por cada aminoacido no estan
igualmente utilizados en los diferentes grupos de secuencias analizados. Los
valores mas elevados se obtuvieron para L. sp. 2a - L. sp. 2b - L. marilzae
(37.651), seguido de Palisada (36.026) y Laurencia (35.552). Los menores valores

se registraron para los grupos externos (34.823) y Osmundea (34.089).
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Los valores del indice de tendencia del codén, que nos da la medida de la
desviacion con respecto al uso uniforme de los codones sinénimos, oscilaron entre
0.664 y 0.597. Valores similares de indice de Tendencia del coddn fueron
reportados por Morton (1998) para algas rojas Porphyra) y verdes (Euglena).
Dichos resultados demostraron que no existe un uso uniforme de los codones
sinbnimos en los diferentes grupos de secuencias analizados. Los mayores
valores se registraron para Osmundea (0.664), seguido de grupos externos
(0.633) y Laurencia (0.624). Los menores valores se reportaron para Palisada
(0.607) y L. sp.2a -L.sp. 2b- L. marilzae (0.597).

El estadistico RSCU representa la frecuencia observada de un coddn en un gen,
dividido por la frecuencia esperada (bajo la condiciéon del uso uniforme de los
codones para cada aminoacido). Sus valores oscilaron entre 0 y 4.31 para
Osmundea, entre 0 y 4 para los grupos externos, entre 0 y 4.24 para Laurencia y
Palisada y finalmente entre 0 y 3.73 para L. sp. 2a - L. sp. 2b - L. marilzae. Los
resultados reflejaron que se presentaron casos en los cuales la frecuencia
observada de los codones fue mayor (> 1), igual (1) o menor (<1) que lo esperado
bajo la condicién de un igual uso de los codones en los diferentes grupos de

secuencias analizados.

Al comparar las estructuras secundarias obtenidas para Palisada, Laurencia,
Grupo externo y L. sp. 2a se encontraron diferencias significativas (p> 0.05)
(Spiegel, 1977) en el numero de horquillas, tallos y energia de las estructuras.
Este método de comparacién puede constituir un criterio para fortalecer la filogenia
y corroborar (0 no) la separacion de grupos a diferentes niveles taxonémicos como
el genérico y especifico (Irene Barriga, comunicacion personal). En el presente
estudio dicho método corrobor6 la separacion de los clados pertenecientes a:
género Palisada, género Laurencia, grupos externos y el taxon denominado como
L. sp. 2a. Neefs y Wachter (1990), De Rijk et al. (1992), Ueda-Nishimura y Mikata
(2000) sefialaron que la estructura 18S ARN ribosomal para la mayoria de los

eucariontes adopta una estructura similar, de 48 hélices universales.
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5.8 Analisis particionados.

Los andlisis particionados que incluyeron los datos de proteinas arrojaron
probabilidades menores a 0.05, por lo que no se pudieron combinar con otras
matrices de datos. La incongruencia entre las matrices de datos puede deberse
(fundamentalmente entre regiones nucleares y de organelos) a diferencias en
historias filogenéticas (Doyle, 1992), puede deberse también a diferencias en el
poder de resolucion filogenética entre los genes analizados, 6 a diferencias en la

tasa o modos de evolucion de las regiones genéticas (Bull et al. 1993).

Los otros cuatro analisis realizados presentaron probabilidades mayores a 0.05,
por lo que las matrices se pudieron combinar para realizar analisis filogenéticos.
La topologia obtenida con la matriz resultante de la primera + tercera posiciones
del codon + la region espaciadora brind6 la mejor resolucion de las relaciones
filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato. Dicha matriz presenté ademas el
mayor numero de sitios informativos para la parsimonia y en el andlisis de maxima
parsimonia se obtuvo el menor nimero de arboles méas parsimoniosos. Las
topologias obtenidas con las matrices resultantes: a) de la zona de horquillas + la
region espaciadora, b) la zona de horquillas + primera posicibn + tercera
posiciones del codén y c) la zona de horquillas + primera + tercera posiciones del
codon + la region espaciadora brindaron menor resolucion de las relaciones

filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato.

Los analisis de datos combinados resultaron en filogenias con mayores valores de
indices de soporte: boostrap, jackknife e indice de decaimiento, indice de
consistencia y sefal filogenética (gi1), si se comparan con los analisis realizados a
cada gen por separado. Estos resultados concuerdan con lo sefialado por otros
autores (Skage et al., 2005; Brown y Lemmon, 2007), que sefialaron ademas que
la combinacion de datos incrementa el numero de caracteres a incluir en el
analisis, y resultan en una solucién mas parsimoniosa que si se analizaran los

datos por separado y posteriormente se combinaran en arboles de consenso.
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5.9 Analisis filogenético adicional.

Al comparar los andlisis filogenéticos adicionales (que incluyeron 21 taxa comunes
a los tres genes) con los andlisis de MP (que incluyeron mayor nimero de taxa),
en el caso del gen rbcL la mayoria de los clados se mantuvieron estables. Se
recuperé el clado monofilético de Laurencia. El clado que incluy6 a L. intricata, L.
filiformis, L. sp. 1y L. sp. 3 también se mantuvo estable, pero al incorporar mayor
numero de taxa al analisis las relaciones al interior de este clado fueron resueltas.
Autores como Bremer et al., (1999) y Graybeal (1998) sefialaron en sus estudios
que la precision de los analisis filogenéticos aumenta dramaticamente con la
adicion de taxa al andlisis, aunque con la adicion de caracteres dicha precision
aumenta también pero a menor escala. Se recuper6 ademas a Palisada como
clado monofilético al aumentar el nUmero de caracteres en nuestro estudio y los

valores de g; e IC aumentaron.

En el caso de h regidbn RUBISCO espaciadora, al igual que con el analisis de
rbcL, la mayoria de los clados se mantuvieron estables y se recuper6 el clado
monofilético de Laurencia. Al incorporar mayor nimero de taxa al analisis, las
relaciones al interior del clado que incluyo a L. filiformis, L. intricata, L. sp. 1y L.
sp. 3 fueron resueltas. Se recuperé ademas a Palisada como clado monofilético al
aumentar el nimero de caracteres en nuestro estudio y los valores de g e IC

aumentaron.

En el caso del gen 18S todos los clados se mantuvieron estables en los dos
analisis y se recuperaron Palisada y Laurencia como clados monofiléticos. A
aumentar el numero de caracteres en nuestro estudio, los valores de g e IC

aumentaron.

Felsenstein (1978) y Graybeal (1998) sefialaron en sus estudios que la resolucién
de las hipétesis filogenéticas se incrementa, fundamentalmente cuando se
adicionan taxa al analisis, aunque también incrementa, pero en menor medida,

cuando se adicionan caracteres al analisis. Los autores recomendaron ademas
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gue para evitar 6 disminuir el efecto de “atraccién de ramas largas” en un analisis,
es preferible adicionar taxa, mas que caracteres. Aunque no siempre el problema
de “atraccion de ramas largas” puede eliminarse al aumentar el nUmero de taxa en
los andlisis, debido a causas estocasticas (Freshwater et al., 1999). En el presente
estudio no todos los representantes de Laurencia sensu lato registrados para el
Caribe Mexicano estan incluidos en el analisis y por tanto cabe la posibilidad de
gue esté presente el efecto de “atraccion de ramas largas” en los analisis
realizados para los tres genes. Los tres taxa que no se incluyeron en los analisis
(L. microcladia, L. brongniartii y P. flagellifera) no se encontraron en los muestreos

realizados para esta investigacion.

En los andlisis realizados con taxa comunes a los tres genes, las topologias
mejores resueltas se obtuvieron con las secuencias de 18S, seguido de la
topologia obtenida con secuencias de rbcL y finalmente la region RUBISCO
espaciadora. Lo anterior se apoya en el hecho de que los mayores valores de g; e
IC se reportaron en este orden para las tres matrices.

5.10 Implicaciones taxondmicas de la sistematica molecular.

Evidentemente, con los andlisis filogenéticos realizados se generaron topologias
gue nos permitieron generar una serie de cambios nomenclaturales,
circunscripciones especificas y propuestas de nuevas especies. A continuacion se

expresa el nombre vélido con su respectivo protocolo nomenclatural:

Palisada poiteaui (J.V. Lamouroux) K.W. Nam var. gemmifera (Harvey) Senties,
M.T. Fujii et Diaz-Larrea (2007:69).

Basidénimo: Laurencia gemmifera (Harvey 1853, Nereis Boreali-Americana, vol. 2,
pp. 73-74, lamina. XVIII, B).

Localidad Tipo: Key West, Florida, USA

Sinénimos: Chondrophycus poiteaui (J.V. Lamouroux) M. Howe var. gemmiferus
(Harvey) Senties, Fujii et Diaz-Larrea (Diaz et al., 2007: 255).

Chondrophycus gemmiferus (Harvey) Garbary et J. Harper (1998:194).
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Laurencia poiteaui (J.V. Lamouroux) M. Howe var. gemmifera (Harvey) Yamada
(1931:220).

Palisada poiteaui (J.V. Lamouroux) K.W. Nam var. poiteaui.

Basidénimo: Fucus poitei Lamouroux (1805, Agen. xxiv + 83 pp., XXXVI pls.)
Localidad Tipo: Santo Domingo, Republica Dominicana

Sinénimos: Chondrophycus poiteaui (Lamouroux) K.W.Nam (1999:4 63).
Laurencia poiteaui (J.V. Lamouroux) M. Howe (1918:518).

Palisada corallopsis (Montagne) Senties, M.T. Fujiiet Diaz-Larrea (2007:69).
Basiénimo: Sphaerococcus corallopsis Montagne (1842, Histoire, physique,
politiqgue et naturelle de l'ile de Cuba 2, p. 9, lamina.3, fig. 1).

Localidad Tipo: La Habana, Cuba

Sinénimos: Chondrophycus corallopsis (Montagne) K.W. Nam (1999:463).
Laurencia corallopsis (Montagne) M.A. Howe (1918:519).

Palisada perforata (Bory) K.W. Nam (2007:54)

Basiénimo: Fucus perforatus Bory (1803, Germinal an XI. 505, pl. 5 fig. 1).
Localidad Tipo: Tenerife, Islas Canarias, Espafa.

Sinénimos: Palisada papillosa (C. Agardh) K.W. Nam (2007, 54).
Chondrophycus perforatus (Bory) K.W. Nam (1999:463).

Laurencia perforata (Bory) Montagne (1840:155).

Laurencia marilzae Gil-Rodriguez, Senties et M.T. Fujiisp. nov. (2008:en
prensa)

Localidad Tipo: Tenerife, Islas Canarias, Espafia.

Holotipo: Punta del Hidalgo, Norte de Tenerife, Islas Canarias, Espafia, colectada el
12.vii.2006 por M.C.Gil-Rodriguez, A. Senties & M.T. Fujii, tetrasporofito. Depositada
en TFC Phyc 13129. Isotipos: UAMIZ, SP, HRJ, BM, P, L, BCM, MA.
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Palisada thuyoides (Kitzing) Cassano, Senties, Gil-Rodriguez & M.T. Fuijii
(2008:sometido).

Basiénimo: Laurencia thuyoides Kitzing (1865, Tabulae phycologicae... vol. 15,
26).

Localidad Tipo: Nueva Caledonia.

Sinénimos: Chondrophycus thuyoides (Kitzing) G. Furnari et al. (2001:341).
Chondrophycus paniculatus (C. Agardh) G. Furnari in Boisset et al., (2000:392).
Laurencia obtusa var. paniculata (C. Agardh) Zanardini (1847:20).

Chondria obtusavar. paniculata C. Agardh (1822:343).

Palisada patentirramea (Montagne) Cassano, Senties, Gil-Rodriguez & M.T.Fujii
(2008:sometido).

Basionimo: Chondria obtusa (Hudson) C. Agardh var. patentiramea Montagne
(1836, Annales des Sciencies Naturelles, Botanique, vol 6, 322, lamina. 18, fig. 3).
Localidad Tipo: Meze, Francia.

Sinénimos: Chondrophycus patentirameus (Montagne) K.W. Nam (1999:463).
Laurencia patentiramea (Montagne) Kiitzing (1849:854).

Laurencia obtusa var. patentiramea (Montagne) Rabenhorst (1847:155).

Las taxa que se reconocen, después del presente estudio, para Laurencia sensu

lato en el Caribe mexicano son:

Laurencia
L. caraibica Silva
L. cf. filiformis
L. intricata Lamouroux
L. venusta Yamada

L.sp.

Osmundea
Osmundea sp.
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Palisada
Palisada corallopsis (Montagne) Senties, Fujii et Diaz
Palisada poiteaui (J.V. Lamouroux) KW. Nam var.
gemmifera (Harvey) Senties, Fuijii et Diaz
P. poiteaui (J.V. Lamour.) K.W. Nam var. poiteaui

P. perforata (Bory) K.W.Nam

6. CONCLUSIONES

» Los valores de divergencia genética en los tres genes permitieron segregar
categorias taxonomicas a nivel especifico. Los mayores valores de

divergencia gerética se obtuvieron para la region espaciadora y rbcL.

» El uso del codon en los taxa que conforman el grupo externo, Laurencia,
Palisada, Osmundea y L. sp. 2 - L. marilzae fue similar, por tanto no
permitid la segregacion de dichos grupos. Las secuencias del gen rbcL son
ricas en adenina y timina, lo que indica la existencia de la restriccion en el

uso del coddn en este gen.

» La comparacion de las estructuras secundarias permitio la distincion de los
clados pertenecientes a los géneros Palisada, Laurencia, grupo externoy L.

sp. 2.

» Las hipétesis generadas a partir de datos moleculares resultaron Gtiles para
resolver las relaciones filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato tanto
a nivel genérico como especifico. Laurencia sensu lato es monofilético e
incluye a su vez tres clados monofiléticos sustentados por altos valores de
soporte correspondientes a los géneros: Laurencia sensu stricto, Palisada y

Osmundea, lo que nos lleva a concluir que estas unidades son
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independientes y en términos taxondmicos no pueden corresponder a una

agrupacion de complejo.

De las regiones utlizadas en los andlisis filogenéticos con matrices
heterogéneas, los genes rbcL y 18S ofrecieron la mayor sefial filogenética
para resolver las relaciones a nivel genérico y especifico en Laurencia

sensu lato.

La combinacion de dos 6 mas genes en los andlisis filogenéticos
aumentaron el soporte de las relaciones postuladas. La topologia obtenida
con la matriz resultante de la primera + tercera posiciones del codon + la
region espaciadora brindé la mejor resolucibn de las relaciones

filogenéticas al interior de Laurencia sensu lato.

En los andlisis realizados con 21 taxa comunes a los tres genes estudiados,
las topologias mas estables y mejores resueltas se obtuvieron con las
secuencias de 18S, seguido de la topologia obtenida con secuencias de
rbcL y finalmente la region RUBISCO espaciadora. Los valores de g; e IC

se reportaron en este orden para las tres matrices.

Los caracteres moleculares permitieron hacer modificaciones al esquema
de clasificacion de Laurencia sensu lato a nivel intragenérico. Laurencia sp.
2 y L. marilzae deben ser asignados a un nuevo status taxonémico incluidos
en el género Laurencia. Laurencia filiformis, L. intricata, L. sp. 1y L. sp. 3
constituyen la misma entidad taxondmica: L. intricata. Laurencia obtusa 1,
L. obtusa 2 vy L. sp. 6 constituyen la misma entidad taxonémica: L. cf.
filiformis. Osmundea sp. podria ser el primer registro del género para la
zona de estudio. Palisada perforata se reporta como un nuevo registro para
la zona de estudio. Se propone la conespecificidad de P. papillosa y P.

perforata y las nuevas combinaciones: Palisada poiteaui (J.V. Lamouroux)
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K.W. Nam var. gemmifera (Harvey) Senties, Fujii et Diaz-Larrea; Palisada

corallopsis (Montagne) Senties, Fuijii et Diaz.

» Las taxa que se reconocen, después del presente estudio, para Laurencia
sensu lato en el Caribe me xicano son: cinco taxa de Laurencia (L. caraibica,
L. intricata, L. venusta, L. cf. filiformis y L. sp), uno de Osmundea y cuatro
de Palisada (P. corallopsis, P. poiteaui var. gemmifera, P. poiteaui var.

poiteaui y P. perforata).

Con lo anteriormente sefialado se vislumbran las siguientes perspectivas:

» Con lo obtenido en la presente tesis, desde el contexto metodoldgico hasta
la interpretacion de los cladogramas y la filogenia del grupo, es factible
abordar otros complejos de algas rojas dentro de la familia Rhodomelaceae,
como: Polysiphonia, Neosiphonia, Chondria y Herposiphonia. Ahora bien,
se requiere trabajo fino en varias de las especies que aun no fueron

determinadas: L. sp. 2 y Osmundea sp.
» Ampliar las areas de recolecta con poblaciones presentes en el Golfo de

México y Pacifico mexicano, y de esta forma tener una visibn mas general

de la filogenia del grupo en el pais.
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Apéndice 1. Especies de Laurencia sensu lato incluidas en el estudio para los genes:
rbcL, RUBISCO espaciadoray 18S.

No. Herbario Porcentaje del gen
Localidad y Afio de rbcL/ secuenciado
Muestra Recolecta No. Acceso GenBank | Espaciadora/l18S rbcL/
rbcL/ Espaciadora/18S | rbcL/ Espaciadora/18S Espaciadora/18S
Bostrychia calliptera -/-1 -/ AF382896 / -/-1 -1871/
gl\élontagne) Montagne
B. radicans St. Louis Bay, AF259497 / -/ - -/ - 90/-1/-
(Montagne) Montagne | Mississippi, EUA /-/-
in Orbigny *°
Bryocladia cuspidata Port Aransas, Texas, AF259498 / -/ - -/ - 97.8/-1/-
(J. Ag.) De Toni *° EUA/-/ -
Centroceras EUA / - / Falmouth, AF259490/ -/ -1-1 - 97 /-194.5
clavulatum (C. Agardh | Trelawny Province, DQ022759/
in Kunth) Montagne in | Jamaica. 1999/
Durieu de
Maisonnneuve *©
Ceramium affine - [ - I Pichilingue, Baja -/ -/ AF460859 -/ - -/-196.4
Setchell et N.L. California, México. 2000
Gardner *°
C. brevizonatum H.E. |EUA/-/- AF259491 / -/ - -/-1- 97.2/-1/-
Petersen *°
C. tenerrimum (G. -/ -/ Namhae, Gachun, -/ -/ AF460867 -/-1- -/-196.8
Martens) Okamura ¢ | South Coast, South
Korea. 1999
Chondria dasyphylla Morehead City, North uo4021/ -/ - -/ - 97.8/-1/-
g\/CVoodwar) C. Agardh | Carolina, EUA/ -/ -
Chondrophycus Playa Paraiso, Tenerife, | EF685998 / EF685998 / TFCPhyc 13127 98.3/88.6/-
thuyoides (Kitzing) G. | Islas Canarias, Espafia. |-
Furnari 2006. / Paraiso,
Tenerife, Islas Canarias.
2006 / -
C. patentirameus Filipinas / -/ - AF489862 / -/ - -/ - 89/-/-
gMontagne) K.W. Nam
Gracilaria cervicornis Playa del Carmen, NS / NS / AF468897 UAMIZ-1015 100/87.1/98.9
(Turner) J. Agardh ab Quintana Roo, México.
2004 / Playa del
Carmen. México. 2004 /
G. mammillaris Playa del Carmen, NS/NS/- UAMIZ-1016 100/ 88.6 / -
(Montagne) M.A Howe | Quintana Roo, México.
ab 2004 / Playa del
Carmen. México. 2004 /
Puerto Morelos, NS /NS /NS -1-1- 100/87.8/98.1
Quintana Roo, México.
L. sp. 1" 2004.
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Apéndice 1. (continuacion)

Localidad y Afio de

No. Herbario
rbcL/

Porcentaje del gen
secuenciado

Muestra Recolecta No. Acceso GenBank Espaciadora/18S rbcL/
rbcL/ Espaciadora/l8S | rbclL/ Espaciadora/l18S Espaciadora/18S
L. arbuscula Sonder ¢ | Ilha das Couves, AF465810/ -/ - -/-1- 95.6/-/-
Ubatuba, S&o Paulo,
Brasil. 2001/ - / -
L. brongniartii J.| Tarcoala Beach,| EF061654 / EF061654 / - 98.6/88.6 / 84.7
Agardh b Australia. 1995. NS
L. cf. brongniartii ¢ Makang Harbour, AF465814 / -/ - -/ - 95.6/-/-
Taiwan. 1993/ -/ -
L. caraibica P.C. Silva|lsla Mujeres, Quintana| EF658642 / EF658642 / UAMIZ-1005 98.2/87.1/99.9
b Roo, México. 2006. NS
Playa del Carmen, NS/NS/- - 100/87.11/ -
Quintana Roo, México.
2004 / Playa del
Carmen, Quintana Roo,
L. sp.2a” México. 2004 / -
L.sp.2b" Tulum, Quintana Roo, NS /NS /NS - 100/100/99.9
México. 2007.
L. cf. catarinensis® Ilhabela, Sao Paulo, AF465808 / -/ - -/-1- 97.71/-1-
Brasil. 2001/ - / -
L. complanata (Suhr)| Port Eddward, Kwa- AF465813/ -/ - -/-1- 97.71/-1-
Kutzing © Zulu-Natal, Sudafrica,
Africa. 2001/ - / -
Ojo de agua, Puerto| EF658643 / EF658643 / UAMIZ-1006 100/33.3/99.9
Morelos, Quintana Roo, NS
L. filiformis J. Agardh ® | México. 2004.
L. filiformis J. Agardh® |-/-/ - -/ -1 AF203894 -/ - -/-199.7
L. cf. translucida Marataizes, Espirito AY588408 / -/ - LAF 377; SP 98.9/-1/-
Santo, Brasil. 2001/ -/ - 356242/ -/ -
Tulum, Quintana RooO, NS /NS /NS - 100/ 23.4/99.9
L. sp. 3P México. 2004.
L. intricata J.V.|Playa del Carmen, UAMIZ-1004 100/100/99.9
Lamouroux Quintana Roo, México.
2002. NS /NS /NS
L. intricata J.V.[|Ojo de agua, Puerto UAMIZ-1008 99.8/34.8/98.1
Lamouroux ° Morelos, Quintana Roo, | EF658644 / EF658644 /
México. 2006. NS
Bahia de Campeche, AF465809 / -/ - -/-1- 96.9/-/-
L. intricata J.V.| Champoton, México.
Lamouroux © 1999/
L. intricata J.V. Channel 5, Long Key, AY588410/ -/ - LAF LS55 /- /- 100/-/-
Lamouroux © Florida, EUA/ -/ -
L.sp. 4" Puerto de la Cruz, EF686000 / EF686000 / - 99.1/100/ -

Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2006/ Puerto
de la Cruz, Tenerife,
Islas Canarias, Espafia.
2006/ -
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Apéndice 1. (continuacion)

Muestra

Localidad y Afio de
Recolecta
rbcL/ Espaciadora/l18S

No. Acceso GenBank
rbcL/ Espaciadora/l18S

No. Herbario
rbcL/
Espaciadora/18S

Porcentaje del gen
secuenciado
rbecL/
Espaciadora/18S

L. marilzae (12)°

Bahia Izquierda, Faro,
Punta del Hidalgo,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2005 / Bahia
Izquierda, Faro, Punta
del Hidalgo, Tenerife,
Islas Canarias. 2005 / -

EF686003 / EF686003 /

TFCPhyc 13071

98.9/100/ -

L. marilzae (24)°

Playa Paraiso, Tenerife,
Islas Canarias, Espafia.
2006/ Playa Paraiso,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2006 / -

EF686001 / EF686001 /

TFCPhyc 13128

98.9/100/ -

L. marilzae (4A)"

Punta del Hidalgo,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2006/ Punta del
Hidalgo, Tenerife, Islas
Canarias, Espafia.
2006/ -

EF686002 / EF686002 /

TFCPhyc 13129

99.4/100/ -

L. natalensis Kylin®

Port Eddward, Kwa —
Zulu - Natal, Sudafrica.
2001 /-/ -

AF465816 / -/ -

-/ -/-

100/-/ -

L. obtusa (Hudson)
J.V. Lamouroux °

Fanad Head, County
Donegal, Irlanda 1998/ -
/-

AF281881/-/ -

-/ -/-

84.71-1-

L. obtusal ®

Puerto Morelos,
Quintana Roo, México.
2005.

NS / NS/ NS

100/ 88.6/99.9

L. obtusa 2

CRIP, Puerto Morelos,
Quintana Roo, México.
2004.

NS /NS /NS

100/88.6 /99.9

L. sp. 5"

Playa Paraiso, Tenerife,
Islas Canarias, Espafia.
2006/ Playa Paraiso,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2006 / -

EF686004 / EF686004 /

99.2/100/ -

Punta Brava, Puerto
Morelos, Quintana Roo,

EF061655 / EF061655 /

UAMIZ-1007

98.6/96.2/99.9

L. venusta Yamada” | México. 2004. NS

L.sp. 6" Isla Mujeres, Quintana NS/NS/- - 100/100/ -
Roo, México. 2006/ Isla
Mujeres, Quintana Roo,
México. 2006 / -

L. viridis Gil- Roca Negra, Punta del EF685999 / EF685999 / | TFC Phyc 13065 98.8/88.6/-

Rodriguez et Haroun

©°

Hidalgo, Tenerife, Islas
Canarias, Espafa.
2005/ Roca Negra,
Punta del Hidalgo,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2005 / -
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Apéndice 1. (continuacion)

Localidad y Afio de

No. Herbario
rbcL/

Porcentaje del gen
secuenciado

Muestra Recolecta No. Acceso GenBank Espaciadora/18S rbcL/
rbcL/ Espaciadora/l8S | rbclL/ Espaciadora/l18S Espaciadora/18S
Neosiphonia japonica |-/-/- -/ -/ AB219908 -/ - -/-199.2
(Harvey) M.S. Kim et
LK. Lee *°
Osmundea osmunda | Irlanda / -/ - AF281877 /-1 - -1-1- 84.8/-1/-
(S. G. Gmelin) K.W.
Nam °
0. pinnatifida | Puerto de la Cruz, EF686005 / EF686005/ | TFC Phyc 13077 98.9/99.24 / -
(Hudson) Stackhouse | Tenerife, Islas Canarias, -
(18) " Espafia. 2005/ Puerto
de la Cruz, Tenerife,
Islas Canarias, Espafia.
2005/ -
O. pinnatifida St. John’s Point, County AF281875/ -/ - -/-1- 84.8/-/-
gHudson) Stackhouse | Donegal, Irlanda. 1999/
-/ -
O. pinnatifida Penmarch, Brittany, AF259495 / -/ - -/-1- 97/-1-
gHudson) Stackhouse | Francia. 1993/ -/ -
O. spectabilis (Postels| Punta Santo Thomas, AY172574 /-] - -/-1- 829/-1/-
et Ruprecht) K.W.|Baja California, México.
Nam var spectabilis® | 1996 /-/ -
O. truncata (Kitzing) |Irlanda/ -/ - AF281879/ -/ - -/-1- 848/-1/-
K.W. Nam et Maggs °
0. sp. " Isla Mujeres, Quintana NS/NS/- - 100/90.9/ -
Roo, México. 2007 / Isla
Mujeres, Quintana Roo,
México. 2007 / -
Palisada  corallopsis EF061646 / EF061646 / UAMIZ-1014 98.6 /87.8/99.9
(Montagne) Senties, | Playa Chaac -Mol, NS
M.T. Fujii et Diaz-|Cancan, Quintana Roo,
Larrea México. 2005.
P. flagellifera  (J.| Es. Marataizes, Espirito | EF061647 / EF061647 / - 98.6/88.6/99.9
Agardh) K.W. Nam b Santo, Brasil. 2001. NS
Playa del Carmen,| EF061649 / EF061649 / UAMIZ-1010 100/88.6/98.1
P. gemmifera| Quintana Roo, México. NS
(Harvey) Nam b 2004.
Ojo Agua, Puerto| EF061648 / EF061648 / UAMIZ-1009 96.5/88.6 /84.7
P. gemmifera| Morelos, Quintana Roo, NS
(Harvey) Nam b México. 2004.
P. gemmifera| Rincon de Guanabo, La | EF061650 / EF061650 / -/-1- 98.6/94.7/84.7
(Harvey) Nam " Habana, Cuba. 2004, NS
CRIP, Puerto Morelos,| EF061651 / EF061651 / UAMIZ-1011 100/ 88.6/99.9
P. papillosa (C.| Quintana Roo, México. NS

Agardh) K.W. Nam ?

2004.

P. papillosa (C.
Agardh) K.W. Nam
(263)°

Playa Paraiso, Tenerife,
Islas Canarias, Espania.
2006 / Playa Paraiso,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafa. 2006 / -

EU256325 / NS / -

TFC Phyc 13134

100/88.6/ -
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Apéndice 1. (continuacion)

Localidad y Afio de

No. Herbario

Porcentaje del gen
secuenciado

Muestra Recolecta No. Acceso GenBank | rbcL/ rbcL/
rbcL/ Espaciadora/l8S | rbclL/ Espaciadora/l8S | espaciadora/18S Espaciadora/18S
P. papillosa Rio das Ostras, Areias EU256326 / NS / - HRJ 10838 100/88.6 / -
(C.Agardh) K.W. Nam | Negras, Brasil. 2005/
¢ Rio das Ostras, Areias
Negras, Brasil. 2005 / -
P. papillosa Brasil. 1997 / -/ - AF465806 / -/ - -/-1- 99.1/-1/-
gC.Agardh) K.W. Nam
P. papillosa Old Dan's Reef, Keys AF465807 / -/ - -1-1- 96.7/-/-
SC.Agardh) K.W. Nam | Marine Lab. Florida,
EUA. 1998/ -/ -
P. papillosa| Todos Santos, Baja AY588409/ -/ - -/-1- 99.1/-/-
gC.Agardh) K.W. Nam | California, México. 1999
/-1 -
P.sp.” Playa del Secreto, NS/NS/- - 100/88.6/ -
Quintana Roo, México.
2007 / Playa del
Secreto, México. 2007 /
Isla Mujeres, Quintana| EF658641 / EF658641 / UAMIZ-1012 100/87.8/99.9

P. perforata (Bory)
K.W.Nam "

Roo, México. 2007.

NS

P.

perforata (Bory)

K.W.Nam (261) °

Puerto de Ila Cruz,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2006/ Puerto
de la Cruz, Tenerife,
Islas Canarias, Espafia.
2006 / -

EU256329 / NS / -

TFC Phyc 13132

100/88.6 /-

P.

perforata (Bory)

K.W.Nam (Bory) (9) b

Bahia Izquierda, Faro,
Punta del Hidalgo,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2005 / Bahia
Izquierda, Faro, Punta
del Hidalgo, Tenerife,
Islas Canarias, Espafia.
2005/ -

EU256327 / NS / -

TFC Phyc 13068

100/88.6/ -

P.

perforata (Bory)

K.W.Nam ¢

Praia Vermelha, Parati,
Brasil. 2005 / Praia
Vermelha, Parati, Brasil.
2005 / -

EU256331 / NS / -

HRJ 10840

100/88.6 /-

P.

perforata (Bory)

K.W.Nam ¢

Rio das Ostras, Areias
Negras, Brasil. 2005 /
Rio das Ostras, Areias
Negras, Brasil. 2005/ -

EU256330 / NS / -

HRJ 10839

100/88.6/ -
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Apéndice 1. (continuacion)

Localidad y Afio de

No. Herbario

Porcentaje del gen
secuenciado

Muestra Recolecta No. Acceso GenBank | rbcL/ rbcL/
rbcL/ Espaciadora/18S | rbcL/ Espaciadora/18S | espaciadora/18S Espaciadora/18S
P. perforata (Bory)| Bahia lzquierda, Faro, EU256328 / NS / - TFC Phyc 13072 100/88.6 / -

K.W.Nam (Bory) (13) °

Punta del Hidalgo,
Tenerife, Islas Canarias,
Espafia. 2005 / Bahia
Izquierda, Faro, Punta
del Hidalgo, Tenerife,
Islas Canarias, Espafia.
2005/ -

Playa del Carmen,| EF061653/EF061653 / UAMIZ-1013 100/88.6/99.9
P. poiteaui (J.V.| Quintana Roo, México. NS
Lamour.) K.M. Nam ® | 2005.
P. poiteauli (J.V.| Ocean Side, Long Key, | EF061652 / EF061652 / - 100/88.6/98.19
Lamour.) K.M. Nam Florida, EUA. 1998. NS
Polysiphonia howei -/ - -/ -1AY237282 -/ -1 JAW 2922 -/-197.3
Hollenberg ® ©
P. muelleriana J. Deas Cove, Thompson AY588412 / -/ - LAF 223; WELT 96.7/-1/-
Agardh * ¢ Sound, Fiordland, ASA356 / -/ -

Nueva Zelanda. 2000 / -

/-
P. paniculata -/ -/ 4-mile Beach, -/-1AY617144 -/-1- -/-199.8
Montagne * ° Santa Cruz, California,

EUA.
P. senticulosa Harvey -/ -1 AB219907 -/-1- -/-197.3
a,C _ / _/
Rhodomela -/ -1AY617145 -/-1- -/-1/99.9
confervoides (Hudson)
P.C. Silva ® °© - | - | Brittany, Francia.

2 Grupos externos.” Secuencias obtenidas en el estudio. ¢ Secuencias tomadas del

GenBank. NS = Secuencia no sometida a Genbank.— Datos ausentes.
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Apéndice 2. Distancia no corregida ("p") pararbcL entre los taxa estudiados.

1G.
2G.
3 B.
4B.
5P.
6 C.
7C.
8 C.
9 L.
10 P.
11 L.
12 P.
13 0.
14 C.
15 L.
16 L.
17 L.
18 L.
19P.
20 P.
21 P.
22 L.
23 P.
24 P.
25 P.
26 P.
27 P.
28 P.
29 P.
30 P.
31P.
32 P.
33 L.
34 L.
35L.
36 L.
37 L.
38 L.
39 L.
40 L.
41 L.
42 L.
43 O.
44 P.
45 P.
46 L.
47 L.
48 L.
49 L.
50 L.
51L.
52 L.

cervicornisMEX
mammillarisMEX
cuspidataGB
radicansGB
muellerianaGB
clavulatum GB
brevizonatumGB
dasyphyllaGB
viridis6E
perforata9E
marilzael2E
perforatal3E
pinnatifidal8E
thuyoidesk
marilzaePTPE
marilzaePTHE
sp.5

sp. 4
perforata261E
papillosa263E
poiteauiUSA
brongniartiiAUS
gemmiferaCUBA
papillosaOstras
perforataOstras
perforataParati
flagelliferaBRA
corallopsisMEX

gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX

papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX
sp.1
caraibicaMEX
sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1
obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforataMEX
sp. 2b

sp. 6

obtusaGB
arbusculaGB
cfbrongniartiiGB
complanataGB
intricataMEXGB

1

0.04772
0.04130
0.04623
0.04076
0.04934
0.04034
0.04353
0.28351
0.28096
0.28027
0.28996
0.28578
0.28836
0.28958
0.28878
0.28572
0.28311
0.28928
0.28928
0.28792
0.28340
0.28512
0.28792
0.28792
0.28724
0.28720
0.28305
0.28020
0.28269
0.28724
0.28792
0.28373
0.28322
0.28970
0.28678
0.28801
0.28282
0.28132
0.28927
0.28064
0.28839
0.28065
0.28201
0.28860
0.28542
0.28770
0.28240
0.28883
0.28360
0.28290
0.28177

2

0.04061
0.04484
0.04287
0.04073
0.04825
0.04009
0.28350
0.28751
0.28302
0.28653
0.28716
0.28351
0.28233
0.28152
0.28500
0.28032
0.28588
0.28588
0.28247
0.28271
0.28236
0.28451
0.28451
0.28383
0.28306
0.28029
0.28093
0.28383
0.28383
0.28247
0.28443
0.28530
0.28179
0.28746
0.28869
0.28350
0.28337
0.28450
0.28587
0.28909
0.28724
0.28133
0.28519
0.28678
0.28292
0.28994
0.28885
0.28574
0.28942
0.28389

3

0.04881
0.04543
0.04037
0.04938
0.04374
0.28155
0.28075
0.28005
0.28081
0.28559
0.28816
0.28936
0.28942
0.28869
0.28804
0.28087
0.28087
0.28579
0.28019
0.28440
0.28087
0.28087
0.28018
0.28108
0.28594
0.28337
0.28719
0.28088
0.28579
0.28465
0.28382
0.28519
0.28717
0.28859
0.28152
0.28225
0.28023
0.28885
0.28671
0.28207
0.28787
0.28018
0.28157
0.28257
0.28030
0.28899
0.28315
0.28552
0.28933

4

0.04828
0.04469
0.04101
0.04313
0.28005
0.28946
0.28990
0.28950
0.28000
0.28895
0.28920
0.28932
0.28416
0.28862
0.28957
0.28957
0.28280
0.28157
0.28007
0.28097
0.28097
0.28027
0.28725
0.28091
0.28406
0.28503
0.28092
0.28280
0.28733
0.28026
0.28077
0.28132
0.28512
0.28798
0.28733
0.28529
0.28598
0.28395
0.28734
0.28801
0.28167
0.28647
0.28817
0.28431
0.28815
0.28598
0.28899
0.28711

5

0.04096
0.04591
0.04356
0.28151
0.28368
0.28204
0.28374
0.28229
0.28245
0.28203
0.28145
0.28072
0.28566
0.28379
0.28379
0.28510
0.28790
0.28163
0.28379
0.28379
0.28309
0.28585
0.28165
0.28250
0.28571
0.28373
0.28510
0.28873
0.28517
0.28921
0.28702
0.28862
0.28290
0.28365
0.28375
0.28516
0.28959
0.28930
0.28087
0.28450
0.28075
0.28083
0.28433
0.28398
0.28526
0.28597
0.28309

6

0.04939
0.04001
0.28467
0.28740
0.28572
0.28747
0.28675
0.28031
0.28502
0.28512
0.28597
0.28881
0.28751
0.28751
0.28584
0.28033
0.28521
0.28751
0.28751
0.28681
0.28090
0.28579
0.28188
0.28154
0.28746
0.28584
0.28541
0.28041
0.28532
0.28013
0.28455
0.28817
0.28752
0.28340
0.28200
0.28415
0.28593
0.28455
0.28821
0.28737
0.28983
0.28487
0.28970
0.28604
0.28829
0.28935

7

0.04591
0.28074
0.28766
0.28765
0.28772
0.28773
0.28857
0.28765
0.28705
0.28065
0.28307
0.28779
0.28779
0.28777
0.28526
0.28364
0.28780
0.28780
0.28710
0.28865
0.28142
0.28981
0.28136
0.28775
0.28777
0.28452
0.28679
0.28097
0.28696
0.28226
0.28515
0.28450
0.28387
0.28527
0.28823
0.28560
0.28623
0.28850
0.28279
0.28171
0.28160
0.28612
0.28104
0.28603
0.28447

0.28338
0.28265
0.28123
0.28271
0.28836
0.28987
0.28122
0.28059
0.28413
0.28415
0.28275
0.28275
0.28185
0.28860
0.28903
0.28276
0.28276
0.28205
0.28617
0.28121
0.28777
0.28274
0.28273
0.28185
0.28566
0.28799
0.28516
0.28661
0.28146
0.28493
0.28495
0.28146
0.28218
0.28178
0.28653
0.28072
0.28348
0.28159
0.28704
0.28922
0.28287
0.28273
0.28003
0.28370
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53 L.
54 L.
55 L.
56 L.
57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

9 L.
10 P.
11 L.
12 P.
13 O.
14 C.
15 L.
16 L.
17 L.
18 L.
19 P.
20 P.
21 P.
22 L.
23 P.
24 P.
25 P.
26 P.
27 P.
28 P.
29 P.
30 P.
31P.
32 P.
33 L.
34L.
35L.
36L.
37L.
38 L.
39L.
4L,
41L.
a2L.
43 0.
44 P.
45 P,
46 L.

natalensisSAGB
intricataUSAGB
cfcatarinensisGB
translucidaBR
papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB
pinnatifidaFRANC
pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

viridis6E
perforata9E
marilzael2E
perforatal3E
pinnatifidal8E
thuyoideE
marilzaePTPE
marilzaePTHE
sp.5

sp. 4
perforata261E
papillosa263E
poiteauiUSA
brongniartiiAUS
gemmiferaCUBA
papillosaOstras
perforataOstras
perforataParati
flagelliferaBRA
corallopsisMEX
gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX

sp. 1
caraibicaMEX
sp. 2
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1l
obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforataMEX
sp. 2b

1

0.28179
0.28110
0.28011
0.28618
0.28840
0.28763
0.28912
0.28621
0.28516
0.28254
0.28996
0.28596
0.28643

9

0.09306
0.26444
0.09310
0.09926
0.09770
0.26375
0.26384
0.05310
0.07963
0.09314
0.09314
0.09867
0.06316
0.08978
0.09314
0.09314
0.09383
0.07324
0.10293
0.07960
0.09246
0.09383
0.09867
0.07490
0.06549
0.07723
0.27209
0.07279
0.06586
0.06588
0.08589
0.08451
0.07423
0.19176
0.10279
0.09314
0.26658

2

0.28974
0.28179
0.28080
0.28825
0.28631
0.28879
0.28703
0.28415
0.28939
0.28493
0.28158
0.28425
0.28155

10

0.27124
0.00000
0.10813
0.03048
0.27055
0.27064
0.09502
0.09639
0.00000
0.00000
0.10753
0.09526
0.10009
0.00138
0.00138
0.00207
0.06216
0.06421
0.10064
0.10062
0.00207
0.10753
0.09525
0.09936
0.11006
0.27753
0.10481
0.09650
0.09650
0.10063
0.09994
0.10562
0.19956
0.00224
0.00207
0.27339

3

0.28182
0.28879
0.28832
0.28107
0.28030
0.28753
0.28241
0.28999
0.28392
0.28175
0.28436
0.28910
0.28349

11

0.27129
0.34124
0.26972
0.00207
0.00069
0.26297
0.26571
0.27135
0.27135
0.27409
0.26252
0.26526
0.27135
0.27135
0.26204
0.26907
0.27806
0.26504
0.28234
0.27203
0.27409
0.25767
0.26658
0.27247
0.02341
0.27206
0.26444
0.26443
0.27199
0.27061
0.27286
0.20544
0.27753
0.27204
0.01858

4

0.28445
0.28593
0.28742
0.28504
0.28097
0.28321
0.28167
0.28878
0.28825
0.28094
0.28919
0.28655
0.28742

12

0.10818
0.03049
0.27060
0.27001
0.09484
0.09628
0.00000
0.00000
0.10681
0.09529
0.10013
0.00137
0.00137
0.00206
0.06218
0.06424
0.10069
0.09996
0.00205
0.10681
0.09529
0.09941
0.11011
0.27681
0.10411
0.09655
0.09584
0.09996
0.09927
0.10492
0.19885
0.00274
0.00205
0.27270

5

0.28079
0.28226
0.28445
0.28938
0.28394
0.28179
0.28465
0.28224
0.28182
0.28767
0.28029
0.28515
0.28857

13

0.10668
0.34193
0.34065
0.09639
0.09845
0.10822
0.10822
0.11373
0.10494
0.10910
0.10684
0.10684
0.10615
0.10291
0.10360
0.10636
0.11856
0.10753
0.11373
0.09527
0.10282
0.11150
0.35649
0.10691
0.09857
0.09859
0.10408
0.10340
0.10773
0.00027
0.11165
0.10753
0.38442

6

0.28681
0.28892
0.28829
0.28669
0.28812
0.28001
0.28882
0.28599
0.28627
0.28385
0.28609
0.28392
0.28163

14

0.26903
0.26910
0.09831
0.09765
0.03050
0.03050
0.10744
0.09566
0.10121
0.02912
0.02912
0.02981
0.06921
0.07892
0.09945
0.10329
0.02981
0.10744
0.09706
0.10162
0.10818
0.28882
0.10675
0.09908
0.09911
0.09985
0.09916
0.10698
0.19675
0.03952
0.02981
0.28467

7

0.28959
0.28312
0.28535
0.28725
0.28869
0.28350
0.28080
0.28560
0.28611
0.28386
0.28367
0.28779
0.28545

15

0.00137
0.26228
0.26502
0.27065
0.27065
0.27409
0.26252
0.26526
0.27066
0.27066
0.27135
0.26907
0.27806
0.26503
0.28233
0.27134
0.27409
0.25698
0.26588
0.27178
0.02271
0.27137
0.26375
0.26374
0.27130
0.26992
0.27217
0.20474
0.27684
0.27135
0.01789

8

0.28057
0.28285
0.28366
0.28192
0.28361
0.28663
0.28433
0.28263
0.28720
0.28064
0.28564
0.28711
0.28137

16

0.26215
0.26494
0.27007
0.27007
0.27281
0.26190
0.26466
0.27007
0.27007
0.27076
0.26845
0.27743
0.26442
0.28172
0.27076
0.27281
0.25705
0.26597
0.27186
0.02247
0.27082
0.26384
0.26323
0.27076
0.26939
0.27163
0.20407
0.27623
0.27076
0.01768
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47 L.
48 L.
49 L.
50 L.
51L.
52 L.
53 L.
54 L.
55L.
56 L.
57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

17 L.
18 L.
19 P.
20 P.
21 P.
22 L.
23 P.
24 P.
25 P.
26 P.
27 P.
28 P.
29 P.
30 P.
31P.
32 P.
33 L.
34 L.
35L.
36 L.
37 L.
38 L.
39 L.
40 L.
41 L.
42 L.
43 O.
44 P.
45 P.
46 L.
47 L.
48 L.

sp. 6

obtusaGB
arbusculaGB
cfbrongniartiiGB
complanataGB
intricataMEXGB
natalensisGB
intricataUSAGB
cfcatarinensisGB
translucidaGB
papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB
pinnatifidaFRANC
pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

sp.5

sp. 4
perforata261E
papillosa263E
poiteauiUSA
brongniartiiAUS
gemmiferaCUBA
papillosaOstras
perforataOstras
perforataParati
flagelliferaBRA
corallopsisMEX
gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX

sp. 1
caraibicaMEX
sp. 2
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1
obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforataMEX
sp. 2b

Sp. 6

obtusaGB

9
0.08588
0.05013
0.08267
0.07055
0.08578
0.06440
0.06862
0.06312
0.07881
0.09171
0.09640
0.09700
0.09571
0.10202
0.10152
0.10591
0.11578
0.11443
0.10982

17

0.07950
0.09488
0.09488
0.09901
0.06729
0.09179
0.09350
0.09350
0.09419
0.07387
0.10146
0.08235
0.09556
0.09419
0.09901
0.07832
0.06471
0.07649
0.26968
0.07127
0.06445
0.06440
0.08845
0.08570
0.07201
0.18723
0.10175
0.09281
0.26487
0.08774

0.05201 0.08553 0.10432 0.10432

10
0.09718
0.10422
0.09814
0.09234
0.07242
0.09609
0.09787
0.09374
0.09887
0.09715
0.00249
0.03088
0.00220
0.02034
0.11057
0.11602
0.12426
0.11992
0.12151

18

0.09634
0.09634
0.10872
0.08180
0.10078
0.09634
0.09634
0.09703
0.08216
0.09942
0.08943
0.08396
0.09702
0.10872
0.08731
0.08216
0.09348
0.27389
0.08920
0.08168
0.08162
0.06371
0.05823
0.08994
0.18801
0.10458
0.09703
0.27044
0.05615

11
0.26648
0.27549
0.26459
0.26165
0.26539
0.26258
0.25614
0.26168
0.26331
0.27610
0.27391
0.26222
0.27322
0.28019
0.34286
0.34692
0.35187
0.35776
0.35391

19

0.00000
0.10634
0.09534
0.10018
0.00136
0.00136
0.00204
0.06219
0.06425
0.10074
0.09952
0.00204
0.10634
0.09534
0.09946
0.11017
0.27634
0.10366
0.09660
0.09555
0.09965
0.09897
0.10461
0.19838
0.00168
0.00204
0.27225
0.09611

12
0.09654
0.10427
0.09818
0.09238
0.07247
0.09613
0.09860
0.09311
0.09892
0.09719
0.00250
0.03099
0.00221
0.02071
0.11062
0.11607
0.12431
0.11998
0.12156

20

0.10634
0.09534
0.10018
0.00136
0.00136
0.00204
0.06219
0.06425
0.10074
0.09952
0.00204
0.10634
0.09534
0.09946
0.11017
0.27634
0.10366
0.09660
0.09555
0.09965
0.09897
0.10461
0.19838
0.00168
0.00204
0.27225
0.09611

13
0.10064
0.10765
0.09953
0.10512
0.10099
0.09890
0.09373
0.09721
0.09817
0.11229
0.10898
0.10672
0.10969
0.11707
0.00490
0.00320
0.06663
0.07989
0.07374

14
0.09639
0.10605
0.09548
0.09113
0.07675
0.09695
0.09632
0.09635
0.09765
0.09909
0.02956
0.01007
0.02886
0.03324
0.10585
0.11230
0.11810
0.11348
0.11934

21 22

0.09949
0.00019
0.10498
0.10498
0.10429
0.08430
0.10019
0.00025
0.00023
0.10566
0.00010
0.09811
0.10227
0.10602
0.28111
0.10775
0.10143
0.10033
0.11057
0.11126
0.10598
0.22202
0.11384
0.10566
0.27634 0.26120
0.10770 0.07080
0.10461 0.07036

0.09122
0.09534
0.09534
0.09603
0.05598
0.09952
0.08110
0.09465
0.09603
0.09949
0.07423
0.07595
0.07586
0.26672
0.08323
0.07628
0.07630
0.07358
0.07220
0.08470
0.19885
0.10294
0.09603

15
0.26579
0.27539
0.26388
0.26165
0.26469
0.26188
0.25614
0.26099
0.26262
0.27610
0.27321
0.26403
0.27252
0.27950
0.34356
0.34842
0.35258
0.35932
0.35543

23

0.10018
0.10018
0.09949
0.08017
0.09606
0.00011
0.00024
0.10088
0.00029
0.09053
0.09325
0.09980
0.27570
0.10024
0.09255
0.09259
0.10434
0.10503
0.09830
0.22886
0.10916
0.10087
0.27087
0.10365
0.09897

16
0.26528
0.27551
0.26394
0.26102
0.26479
0.26197
0.25637
0.26049
0.26269
0.27550
0.27330
0.26111
0.27261
0.28082
0.34227
0.34695
0.35189
0.35778
0.35394

24

0.00000
0.00068
0.06080
0.06287
0.10075
0.09816
0.00068
0.10498
0.09534
0.09946
0.10879
0.27634
0.10366
0.09660
0.09555
0.09965
0.09897
0.10461
0.19702
0.00131
0.00068
0.27225
0.09611
0.10274
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49 L. arbusculaGB

50 L.
51L.
52 L.
53 L.
54 L.
55L.
56 L.
57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

25 P.
26 P.
27 P.
28 P.
29 P.
30 P.
31P.
32 P.
33 L.
34 L.
35L.
36 L.
37 L.
38 L.
39 L.
40 L.
41 L.
42 L.
43 O.
44 P.
45 P.
46 L.
47 L.
48 L.
49 L.
50 L.
51L.
52 L.
53 L.
54 L.
55 L.

cfbrongniartiiGB
complanataGB
intricataMEXGB
natalensisSAGB
intricataUSAGB
cfcatarinensisGB
translucidaGB
papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB
pinnatifidaFRANC
pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

perforataOstras
perforataParati
flagelliferaBRA
corallopsisMEX
gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX

sp. 1
caraibicaMEX
sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1l

obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforataMEX
sp. 2b

sp. 6

obtusaGB
arbusculaGB
cfbrongniartiiGB
complanataGB
intricataMEXGB
natalensisGB
intricataUSAGB
cfcatarinensisGB

17

0.08258
0.07407
0.08780
0.06291
0.07056
0.06164
0.07873
0.09509
0.09631
0.09333
0.09562
0.10520
0.09932
0.10434
0.11333
0.11768
0.10824

25

0.00068
0.06080
0.06287
0.10075
0.09816
0.00068
0.10498
0.09534
0.09946
0.10879
0.27634
0.10366
0.09660
0.09555
0.09965
0.09897
0.10461
0.19702
0.00231
0.00068
0.27225
0.09611
0.10274
0.09823
0.09101
0.07250
0.09618
0.09816
0.09271
0.09897

18

0.00925
0.08688
0.07410
0.07843
0.08089
0.07817
0.00767
0.09197
0.09912
0.09265
0.09983
0.10589
0.10074
0.10348
0.12213
0.12439
0.11216

26

0.06150
0.06218
0.10004
0.09884
0.00136
0.10429
0.09603
0.10015
0.10948
0.27702
0.10434
0.09729
0.09624
0.09965
0.09966
0.10530
0.19770
0.00200
0.00136
0.27293
0.09680
0.10354
0.09894
0.09172
0.07181
0.09688
0.09884
0.09339
0.09967

19

0.09822
0.09243
0.07250
0.09618
0.09816
0.09271
0.09897
0.09725
0.00250
0.03150
0.00221
0.02070
0.11067
0.11613
0.12437
0.12001
0.12162

27

0.09602
0.08173
0.08016
0.06150
0.08430
0.07533
0.07721
0.08731
0.26672
0.08296
0.07462
0.07464
0.08776
0.08638
0.08448
0.22264
0.06840
0.06149
0.26396
0.08499
0.07808
0.07618
0.06332
0.06345
0.07094
0.07256
0.07187
0.07806

20

0.09822
0.09243
0.07250
0.09618
0.09816
0.09271
0.09897
0.09725
0.00250
0.03340
0.00221
0.02070
0.11067
0.11613
0.12437
0.12001
0.12162

28

0.09298
0.10158
0.06356
0.10019
0.09744
0.10086
0.11295
0.28261
0.10647
0.09810
0.09813
0.10435
0.10435
0.10663
0.21195
0.07323
0.06356
0.27847
0.10158
0.10675
0.09680
0.09169
0.08854
0.09688
0.09604
0.09675
0.09966

21

0.10748
0.09885
0.09897
0.10108
0.09748
0.09884
0.10594
0.10207
0.10760
0.10714
0.10831
0.11907
0.11490
0.11816
0.12318
0.11780
0.11804

29

0.00024
0.10067
0.00025
0.08178
0.07827
0.09169
0.27857
0.08533
0.07823
0.07826
0.09313
0.09383
0.08270
0.22559
0.10992
0.10145
0.27229
0.09024
0.09180
0.09052
0.08408
0.08106
0.07760
0.07963
0.07685
0.08743

22

0.08342
0.05563
0.07883
0.07220
0.07005
0.07215
0.08092
0.07559
0.09782
0.09511
0.09712
0.10217
0.10586
0.11020
0.12005
0.11790
0.11250

30

0.09884
0.00023
0.09396
0.09533
0.10534
0.28725
0.10093
0.09452
0.09350
0.09146
0.08805
0.09914
0.22134
0.10702
0.09884
0.28247
0.08589
0.09975
0.08321
0.09526
0.09832
0.09551
0.09407
0.09202
0.08156

23

0.10040
0.09250
0.09206
0.09341
0.08842
0.09121
0.09832
0.09806
0.10272
0.10122
0.10343
0.10906
0.11144
0.11574
0.11994
0.11700
0.11640

31

0.10566
0.09604
0.10016
0.10948
0.27702
0.10434
0.09729
0.09624
0.10034
0.09966
0.10530
0.19770
0.00200
0.00136
0.27293
0.09680
0.10265
0.09817
0.09095
0.07320
0.09611
0.09884
0.09339
0.09967

24

0.09823
0.09101
0.07250
0.09618
0.09816
0.09271
0.09897
0.09725
0.00210
0.02922
0.00281
0.02032
0.10927
0.11455
0.12279
0.11839
0.12003

32

0.09811
0.10227
0.10602
0.28111
0.10775
0.10143
0.10033
0.11057
0.11126
0.10598
0.22202
0.11384
0.10566
0.27634
0.10770
0.10461
0.10748
0.09885
0.09897
0.10108
0.09748
0.09884
0.10594
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56 L.
57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

33 L.
34L.
35L.
36 L.
37 L.
38 L.
39 L.
40L.
41L.
42L.
43 0.
44 P.
45 P.
46 L.
47 L.
48 L.
49 L.
50 L.
51 L.
52 L.
53 L.
54L.
55 L.
56 L.
57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

translucidaGB
papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB

pinnatifidaFRANC

pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

venustaMEX

sp. 1
caraibicaMEX
sp. 2
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1

obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforataMEX
sp. 2b

sp. 6

obtusaGB
arbusculaGB
cfbrongniartiiGB
complanataGB
intricataMEXGB
natalensisGB
intricataUSAGB
cfcatarinensisGB
translucidaGB
papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB

pinnatifidaFRANC

pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

25
0.09725
0.00210
0.02112
0.00281
0.02032
0.10927
0.11455
0.12279
0.11839
0.12003

33

0.08503
0.07863
0.26810
0.07221
0.08526
0.08528
0.07358
0.07358
0.07231
0.19540
0.10018
0.09603
0.26258
0.07081
0.08394
0.08554
0.08122
0.07838
0.08204
0.06177
0.08114
0.08372
0.09009
0.09851
0.09606
0.09781
0.10353
0.09670
0.10032
0.11495
0.11539
0.10416

26
0.09794
0.00139
0.02971
0.00251
0.02001
0.10857
0.11375
0.12199
0.11756
0.11922

34

0.07898
0.27438
0.01322
0.00625
0.00765
0.08783
0.08574
0.01066
0.19061
0.10923
0.10016
0.27229
0.08850
0.07175
0.08550
0.08047
0.07484
0.00982
0.07939
0.00904
0.08160
0.09227
0.10281
0.10166
0.10211
0.10145
0.10514
0.11169
0.12070
0.12187
0.11801

27
0.08291
0.06115
0.04911
0.06045
0.06698
0.10162
0.10528
0.11267
0.10772
0.10821

35

0.27535
0.09349
0.07721
0.07584
0.09696
0.09696
0.09299
0.19924
0.11365
0.10948
0.27744
0.09973
0.09668
0.09619
0.07758
0.09095
0.07685
0.07791
0.07585
0.09188
0.09562
0.11194
0.10811
0.11265
0.11076
0.11363
0.12072
0.12888
0.12712
0.13037

28
0.10015
0.06256
0.05899
0.06327
0.07111
0.10438
0.10904
0.11722
0.11266
0.10798

36

0.27298
0.27072
0.26964
0.27579
0.27442
0.27605
0.20156
0.27907
0.27566
0.00463
0.27634
0.28269
0.27394
0.26959
0.27110
0.27327
0.26611
0.27020
0.27249
0.27825
0.27973
0.27822
0.27904
0.28838
0.35911
0.37615
0.37795
0.38360
0.38008

29
0.09787
0.10162
0.09445
0.10233
0.10063
0.10725
0.11342
0.11921
0.11620
0.11164

37

0.01035
0.01161
0.08941
0.08736
0.00580
0.19253
0.11116
0.10434
0.27843
0.07342
0.07516
0.07193
0.08764
0.09115
0.01336
0.08728
0.01296
0.08789
0.09003
0.10838
0.10665
0.10769
0.11430
0.10797
0.11280
0.12340
0.12542
0.11908

30
0.10414
0.10345
0.10322
0.10276
0.11217
0.12119
0.12371
0.13516
0.12596
0.11960

38

0.00138
0.08452
0.08245
0.00844
0.18831
0.10487
0.09729
0.27280
0.08796
0.06941
0.08478
0.08119
0.07413
0.00634
0.07966
0.00552
0.08088
0.09378
0.10060
0.09900
0.09991
0.10477
0.10016
0.10605
0.11828
0.11856
0.11234

31
0.09794
0.00210
0.02921
0.00281
0.02063
0.10919
0.11446
0.12270
0.11833
0.11996

39

0.08392
0.08188
0.00868
0.18716
0.10374
0.09624
0.27169
0.08733
0.06947
0.08480
0.08121
0.07417
0.00775
0.08050
0.00683
0.08090
0.09378
0.10063
0.09901
0.09994
0.10736
0.10022
0.10612
0.11996
0.11859
0.11324

32
0.10207
0.10760
0.10244
0.10831
0.11907
0.11490
0.11816
0.12318
0.11780
0.11804

40

0.00819
0.07022
0.18853
0.10579
0.10034
0.27784
0.01979
0.07223
0.06421
0.07833
0.09050
0.08839
0.08733
0.08802
0.06071
0.09827
0.10210
0.09905
0.10211
0.10875
0.10311
0.10553
0.12179
0.12470
0.10845
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41 L.
42 L.
43 O.
44 P.
45 P.
46 L.
47 L.
48 L.
49 L.
50 L.
51L.
52 L.
53 L.
54 L.
55 L.
56 L.
57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

49 L.
50 L.
51L.
52 L.
53 L.
54 L.
55 L.
56 L.
57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforataMEX
sp. 2b

sp. 6

obtusaGB
arbusculaGB
cfbrongniartiiGB
complanataGB
intricataMEXGB
natalensisGB
intricataUSAGB
cfcatarinensisGB
translucidaGB
papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB
pinnatifidaFRANC
pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

arbusculaGB
cfbrongniartiiGB
complanataGB
intricataMEXGB
natalensi sGB
intricataUSAGB
cfcatarinensisGB
translucidaGB
papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB
pinnatifidaFRANC
pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

41

0.08749
0.18580
0.10511
0.09966
0.27647
0.01297
0.08895
0.05848
0.07690
0.07981
0.08556
0.08597
0.08529
0.05513
0.09828
0.10210
0.09910
0.10141
0.10806
0.10241
0.10475
0.12101
0.12390
0.10766

49

0.08773
0.09551
0.08341
0.08125
0.08267
0.00285
0.09040
0.10052
0.09544
0.09980
0.09600
0.09977
0.10297
0.12001
0.12131
0.10837

42

0.19351
0.11349
0.10529
0.27870
0.07290
0.07675
0.07211
0.08851
0.09132
0.01552
0.08674
0.01573
0.08802
0.09150
0.10862
0.10688
0.10792
0.11375
0.10822
0.11435
0.12420
0.12616
0.11902

50

0.08408
0.07767
0.07546
0.07694
0.08618
0.08114
0.09330
0.09123
0.09259
0.09022
0.10539
0.11044
0.11945
0.11396
0.11756

43

0.22043
0.19770
0.20883
0.18293
0.19266
0.18895
0.19175
0.18248
0.18398
0.19179
0.18361
0.18735
0.20066
0.19911
0.19665
0.19982
0.22421
0.00022
0.00024
0.00035
0.00039
0.00026

51

0.07252
0.08926
0.07137
0.07206
0.09634
0.07392
0.07677
0.07463
0.07238
0.10302
0.10609
0.11594
0.11038
0.11402

a4

0.02063
0.27770
0.10293
0.11166
0.10536
0.10028
0.08158
0.10395
0.10566
0.10020
0.10596
0.10620
0.02051
0.03992
0.02022
0.00239
0.11422
0.11866
0.12449
0.12752
0.12498

52

0.07703
0.00071
0.07988
0.09017
0.09860
0.09645
0.09931
0.09258
0.09987
0.10540
0.11761
0.11698
0.11166

45

0.27157
0.09680
0.10194
0.09894
0.09172
0.07320
0.09689
0.09884
0.09339
0.09967
0.09794
0.00140
0.02881
0.00211
0.02001
0.10997
0.11535
0.12199
0.11921
0.12083

53

0.07635
0.07741
0.09377
0.10198
0.09622
0.10129
0.10736
0.09666
0.10047
0.11428
0.11302
0.10756

46

0.27157
0.27633
0.26831
0.26184
0.26622
0.26912
0.26066
0.26816
0.26831
0.27412
0.27345
0.27460
0.27275
0.27219
0.35500
0.36221
0.36480
0.36703
0.36531

54

0.07881
0.07965
0.09783
0.09621
0.09854
0.10323
0.09880
0.10447
0.11670
0.11612
0.11077

47

0.08647
0.05419
0.07049
0.07767
0.08341
0.08453
0.08521
0.05370
0.09482
0.09708
0.09699
0.09639
0.10392
0.09882
0.10057
0.11846
0.11875
0.10839

55

0.09010
0.10207
0.09798
0.10138
0.09813
0.09951
0.10199
0.12063
0.12201
0.10742

48

0.08963
0.07921
0.07515
0.06865
0.07823
0.06782
0.08711
0.09121
0.10370
0.10600
0.10289
0.10107
0.10800
0.10774
0.11600
0.11832
0.10911

56

0.09983
0.09901
0.09915
0.10680
0.11264
0.11556
0.12619
0.12108
0.12285
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57 P.
58 C.
59 P.
60 P.
61 O.
62 O.
63 O.
64 O.
65 O.

papillosaBRAGB
patentirrameusE
papillosaUSAGB
papillosaBCGB
pinnatifidaFRANC
pinnatifidaGB
osmundaGB
spectabilisGB
truncataGB

57
0.02966
0.00211
0.02055
0.10988
0.11556

0.12217
0.11928
0.12102

58

0.02786
0.03334
0.10534
0.11200
0.11870
0.11308
0.11931

59

0.02026
0.11058
0.11635
0.12296
0.12010
0.12182

60 61 62 63 64

0.10776 -

0.11287 0.00000 -

0.12268 0.06431 0.06423 -

0.11823 0.07753 0.07738 0.08408 -
0.11995 0.07072 0.07056 0.08029 0.08675

65
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Apéndice 3. Distancia no corregida ("p") para laregiéon RUBISCO espaciadora entre los

taxa estudiados.

1 G. cervicornisGB

2 G. mammillarisGB

3 B. callipteraGB

4 L. viridis6E

5 P. perforata9E

6 L. marilzael2E

7 P. perforatal3E

8 O. pinnatifidal8E
9 C. thuyoidesk

10 L. marilzaePTPE
11 L. marilzaePTHE
12L.sp. 5

13L.sp. 4

14 P. perforata261E
15 P. papillosa263E
16 P. poiteauiUSA

17 L. brongniartiiAUS
18 P. gemmiferaCUBA
19 P. papillosaOstras
20 P. perforataOstras
21 P. perforataParati

22 P. flagelliferaBRA

23 P. corallopsisMEX
24 P. gemmiferaOAMEX
25 P. gemmiferaPCMEX

26 P. papillosaMEX

27 P. poiteauiPCMEX

28 L. venustaMEX
29L.sp. 1

30 L. caraibicaMEX
31L.sp.2a

32 L. filiformisMEX

33 L. intricataPCMEX
34 L. intricataOAMEX

35L. obtusa 1
36 L. obtusa 2
37L.sp.3

38 O. sp.

39 P. sp.

40 P. perforatalMMEX

41L.sp.2b
42 L.sp. 6

1

0.07397
0.48219
0.48700
0.48537
0.48106
0.48537
0.48615
0.48862
0.48243
0.48243
0.48544
0.48826
0.48537
0.48537
0.48640
0.48471
0.48185
0.48537
0.48537
0.48537
0.48334
0.48458
0.48010
0.48267
0.48537
0.48640
0.48317
0.48057
0.48448
0.48084
0.48931
0.48598
0.48416
0.48795
0.48795
0.48972
0.48747
0.48346
0.48760
0.48766
0.48016

0.48174
0.48724
0.48552
0.48034
0.48552
0.48438
0.48828
0.48187
0.48187
0.48494
0.48759
0.48552
0.48552
0.48586
0.48414
0.48446
0.48552
0.48552
0.48552
0.48379
0.48723
0.48000
0.48138
0.48552
0.48586
0.48312
0.48923
0.48343
0.48015
0.48506
0.48463
0.48129
0.48862
0.48862
0.48459
0.48359
0.48310
0.48305
0.48682
0.48991

0.25421
0.30090
0.25147
0.30090
0.38643
0.30036
0.25040
0.25040
0.25731
0.25655
0.30090
0.30090
0.30520
0.25046
0.30673
0.30090
0.30090
0.30090
0.30314
0.30880
0.30824
0.30124
0.30090
0.30520
0.25643
0.25064
0.25064
0.25822
0.25599
0.25520
0.25755
0.25168
0.25168
0.35973
0.39197
0.30099
0.30857
0.25815
0.25529

0.23276
0.20001
0.23276
0.27789
0.23276
0.20835
0.20835
0.15301
0.14756
0.23276
0.23276
0.31897
0.12069
0.30983
0.23276
0.23276
0.23276
0.19828
0.21126
0.31897
0.32759
0.23276
0.31897
0.17981
0.16484
0.16756
0.19708
0.02155
0.16473
0.02137
0.13793
0.13793
0.06164
0.37842
0.31034
0.31147
0.19693
0.15616

0.19211
0.00000
0.17364
0.02586
0.20066
0.20066
0.19541
0.17110
0.00000
0.00000
0.19828
0.16379
0.15954
0.00000
0.00000
0.00000
0.06034
0.08761
0.15517
0.17241
0.00000
0.19828
0.16323
0.19963
0.17428
0.19890
0.28722
0.18868
0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

0.19211
0.19774
0.19211
0.00758
0.00758
0.16667
0.12121
0.19211
0.19211
0.27214
0.12328
0.19428
0.19211
0.19211
0.19211
0.15844
0.15600
0.25401
0.22727
0.19211
0.27214
0.14405
0.18119
0.13661
0.04545
0.24479
0.17424
0.25514
0.19820
0.19820
0.26894
0.37917
0.26787
0.26218
0.04545
0.14394

0.17364
0.02586
0.20066
0.20066
0.19541
0.17110
0.00000
0.00000
0.19828
0.16379
0.15954
0.00000
0.00000
0.00000
0.06034
0.08761
0.15517
0.17241
0.00000
0.19828
0.16323
0.19963
0.17428
0.19890
0.28722
0.18868
0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

0.16474
0.20533
0.20533
0.23583
0.20561
0.17364
0.17364
0.25258
0.20152
0.23526
0.17364
0.17364
0.17364
0.16519
0.19941
0.24926
0.24177
0.17364
0.25258
0.18478
0.23948
0.20369
0.21302
0.32730
0.22825
0.39269
0.31315
0.31315
0.26264
0.36996
0.31146
0.28841
0.21301
0.21307
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Apéndice 3. (continuacion)

9C.
10 L.
11 L.
12 L.
13 L.
14 P.
15 P.
16 P.
17 L.
18 P.
19 P.
20 P.
21 P.
22 P.
23 P.
24 P.
25 P.
26 P.
27 P.
28 L.
291L.
30 L.
31L.
32 L.
33 L.
34 L.
35L.
36 L.
37L.
38 O.
39 P.
40 P.
41 L.
42 L.

17 L.
18 P.
19 P.
20 P.
21 P.
22 P.
23 P.
24 P.
25 P.
26 P.
27 P.
28 L.
29 L.
30 L.
31L.
32 L.
33 L.

thuyoideE
marilzaePTPE
marilzaePTHE
sp.5

sp. 4
perforata261E
papillosa263E
poiteauiUSA
brongniartiiAUS
gemmiferaCUBA
papillosaOstras
perforataOstras
perforataParati
flagelliferaBRA
corallopsisMEX
gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX
sp.1
caraibicaMEX
sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1l
obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforatalMMEX
sp. 2b

sp. 6

brongniartiiAUS
gemmiferaCUBA
papillosaOstras
perforataOstras
perforataParati
flagelliferaBRA
corallopsisMEX
gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX

sp. 1
caraibicaMEX

Sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX

9
0.18359
0.18359
0.17780
0.17067
0.02586
0.02586
0.22414
0.16379
0.18745
0.02586
0.02586
0.02586
0.03448
0.06118
0.18103
0.19828
0.02586
0.22414
0.14602
0.19963
0.17443
0.18236
0.28166
0.17999
0.27740
0.24138
0.24138
0.20999
0.31179
0.18103
0.16950
0.19914
0.16281

17

0.23332
0.16379
0.16379
0.16379
0.12931
0.14983
0.27586
0.26724
0.16379
0.29310
0.07715
0.13065
0.10675
0.12028
0.07586
0.11235

10

0.00000
0.15909
0.12879
0.20066
0.20066
0.28041
0.13177
0.20228
0.20066
0.20066
0.20066
0.14990
0.14756
0.26265
0.23587
0.20066
0.28041
0.13611
0.18967
0.14574
0.03788
0.24658
0.17424
0.25820
0.18954
0.18954
0.27500
0.37087
0.25941
0.27070
0.05303
0.15152

18

0.15954
0.15954
0.15954
0.19560
0.20011
0.00010
0.00012
0.15954
0.00037
0.20731
0.24712
0.20892
0.21010
0.46684
0.28730

11

0.15909
0.12879
0.20066
0.20066
0.28041
0.13177
0.20228
0.20066
0.20066
0.20066
0.14990
0.14756
0.26265
0.23587
0.20066
0.28041
0.13611
0.18967
0.14574
0.03788
0.24658
0.17424
0.25820
0.18954
0.18954
0.27500
0.37087
0.25941
0.27070
0.05303
0.15152

19

0.00000
0.00000
0.06034
0.08761
0.15517
0.17241
0.00000
0.19828
0.16323
0.19963
0.17428
0.19890
0.28722
0.18868

12 13

0.07576 -
0.19541 0.17110
0.19541 0.17110
0.31437 0.28401
0.10148 0.07729
0.26226 0.21118
0.19541 0.17110
0.19541 0.17110
0.19541 0.17110
0.15905 0.15256
0.16509 0.15880
0.29729 0.24646
0.28937 0.23844
0.19541 0.17110
0.31437 0.28401
0.10171 0.06328
0.14119 0.10145
0.12109 0.07968
0.15909 0.12879
0.06131 0.04461
0.09091 0.08333
0.05535 0.04044
0.15381 0.15569
0.15381 0.15569
0.09759 0.09783
0.38415 0.40204
0.30801 0.29116
0.31277 0.28506
0.17424 0.12879
0.08333 0.03788

20 21

0.00000
0.06034
0.08761 0.08761
0.15517 0.15517
0.17241 0.17241
0.00000 0.00000
0.19828 0.19828
0.16323 0.16323
0.19963 0.19963
0.17428 0.17428
0.19890 0.19890
0.28722 0.28722
0.18868 0.18868

0.06034

14

0.00000
0.19828
0.16379
0.15954
0.00000
0.00000
0.00000
0.06034
0.08761
0.15517
0.17241
0.00000
0.19828
0.16323
0.19963
0.17428
0.19890
0.28722
0.18868
0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

22

0.02615
0.21552
0.21552
0.06034
0.24138
0.12835
0.18315
0.15700
0.14837
0.23060
0.18012

15

0.19828
0.16379
0.15954
0.00000
0.00000
0.00000
0.06034
0.08761
0.15517
0.17241
0.00000
0.19828
0.16323
0.19963
0.17428
0.19890
0.28722
0.18868
0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

23

0.21129
0.21109
0.08761
0.23909
0.14362
0.17902
0.16890
0.14603
0.23841
0.18683

16

0.29310
0.00037
0.19828
0.19828
0.19828
0.24138
0.23909
0.00023
0.00014
0.19828
0.00000
0.27425
0.28571
0.26240
0.27599
0.44224
0.31969
0.43462
0.34483
0.34483
0.35709
0.40514
0.30172
0.25600
0.26745
0.26642

24

0.00012
0.15517
0.00023
0.23207
0.27717
0.22691
0.26100
0.47860
0.30033
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Apéndice 3. (continuacion)

34 L.
35L.
36 L.
37 L.
38 O.
39 P.
40 P.
41 L.
42 L.

25 P.
26 P.
27 P.
28 L.
29 L.
30 L.
31L.
32 L.
33 L.
34 L.
35L.
36 L.
37 L.
38 O.
39 P.
40 P.
41 L.
42 L.

33 L.
34 L.
35L.
36 L.
37L.
38 O.
39 P.
40 P.
41 L.
42 L.

41 L.
42 L.

intricataOAMEX
obtusa 1l
obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforatalMMEX
sp. 2b

sp. 6

gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX

sp. 1
caraibicaMEX
sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1
obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforatalMMEX
sp. 2b

sp. 6

intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1
obtusa 2

sp. 3

sp.

sp.
perforatalMMEX
sp. 2b

sp. 6

sp. 2b
sp. 6

17

0.07422
0.12931
0.12931
0.06490
0.33648
0.25000
0.25043
0.12027
0.10389

25

0.17241
0.00014
0.23224
0.27717
0.23577
0.23432
0.46092
0.29201
0.45356
0.31897
0.31897
0.39368
0.37940
0.25862
0.22924
0.22578
0.23931

33

0.00000
0.18144
0.18144
0.02778
0.37825
0.28378
0.28873
0.19697
0.09091

41

0.13636

18

0.44219
0.31204
0.31204
0.36452
0.41428
0.25757
0.24182
0.21017
0.24293

26

0.19828
0.16323
0.19963
0.17428
0.19890
0.28722
0.18868
0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

34

0.04483
0.04483
0.02609
0.47345
0.35732
0.27027
0.23166
0.03896

42

19

0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

27

0.27425
0.28571
0.26240
0.27599
0.44224
0.31969
0.43462
0.34483
0.34483
0.35709
0.40514
0.30172
0.25600
0.26745
0.26642

35

0.00000
0.09926
0.34435
0.29310
0.32043
0.19678
0.13005

20

0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

28

0.11849
0.07875
0.13291
0.09540
0.12070
0.08806
0.18048
0.18048
0.06585
0.37248
0.25851
0.27771
0.14887
0.09655

36

0.09926
0.34435
0.29310
0.32043
0.19678
0.13005

21

0.28361
0.25862
0.25862
0.18999
0.32012
0.17241
0.14201
0.19887
0.16322

29

0.09699
0.17885
0.00000
0.11854
0.00000
0.18132
0.18132
0.02906
0.37936
0.29487
0.29037
0.17873
0.12022

37

0.43595
0.22005
0.19465
0.23117
0.09624

22

0.22853
0.22414
0.22414
0.20463
0.31088
0.18966
0.17813
0.16510
0.16218

30

0.14472
0.08638
0.13327
0.08704
0.19382
0.19382
0.16739
0.38525
0.28007
0.29055
0.14468
0.09749

38

0.31021
0.28408
0.37914
0.38522

23 24

0.24189
0.22921
0.22921
0.20370
0.32894
0.21008
0.19869
0.16320
0.16765

0.47079
0.33621
0.33621
0.39713
0.39771
0.28448
0.25641
0.26086
0.24765

31 32

0.21759
0.18939
0.23040
0.18007
0.18007
0.23009
0.37088
0.25942
0.26931
0.01515
0.15152

0.00000
0.00000
0.04646
0.04646
0.02576
0.48247
0.36169
0.28818
0.21886
0.04293

39 40

0.12246 -
0.26779 0.26070
0.29186 0.28548
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Apéndice 4. Distancia no corregida ("p") para 18S entre los taxa estudiados.

CoO~NOUAWNPRE
OO0V TUTITTUTZ00

9 C.

10 P.
11 L.
12 P.
13 P.
14 P.
15 P.
16 P.
17 P.
18 P.
19L.
20 L.
21 L.
22 L.
23 L.
24 L.
251L.

. cervicornisGB

. clavulatumGB

. japonicumGB

. senticulatumGB
. confervoidesGB
. paniculatumGB
. howeiGB

. tenerrimumGB

. affineGB

. poiteauiUSA

. brongniartiiAUS
. gemmiferaCUBA

flagelliferaBRA
corallopsisMEX
gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX

sp. 1
caraibicaMEX

sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1l

obtusa 2

sp. 3

filiformisGB
perforataMEX

affineGB
poiteauiUSA
brongniartiiAUS
gemmiferaCUBA
flagelliferaBRA
corallopsisMEX
gemmiferaOAMEX
gemmiferaPCMEX
papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX

sp.1
caraibicaMEX

sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX

1

0.05292
0.05811
0.05495
0.05847
0.05585
0.05216
0.05232
0.05297
0.12612
0.12116
0.12974
0.12527
0.12188
0.12841
0.12372
0.12413
0.12797
0.12359
0.12317
0.12036
0.12817
0.12304
0.12361
0.12663
0.12247
0.12134
0.12247
0.12188
0.12433

9

0.12917
0.12420
0.12801
0.12050
0.12875
0.12667
0.12286
0.12934
0.12501
0.12757
0.12875
0.12985
0.12053
0.12997
0.12055
0.12995

2

0.05105
0.05933
0.05281
0.05812
0.05624
0.05234
0.05236
0.12715
0.12234
0.12593
0.12574
0.12277
0.12596
0.12212
0.12509
0.12912
0.12634
0.12517
0.12862
0.12695
0.12641
0.12701
0.12819
0.12640
0.12520
0.12642
0.12691
0.12519

10

0.06513
0.00279
0.06767
0.06882
0.00248
0.00263
0.06710
0.00381
0.07054
0.06709
0.10322
0.06996
0.06882
0.06939
0.06938

3

0.05457
0.05419
0.05246
0.05867
0.05864
0.05809
0.12900
0.12135
0.12996
0.12719
0.12491
0.12861
0.12550
0.12835
0.12476
0.12150
0.12434
0.12800
0.12777
0.12493
0.12550
0.12494
0.12379
0.12265
0.12436
0.12316
0.12805

11

0.01661
0.01667
0.01467
0.01794
0.01794
0.02003
0.09556
0.01462
0.00995
0.04598
0.02330
0.01065
0.01131
0.01197

4

0.05350
0.05284
0.05549
0.05866
0.05996
0.12726
0.12418
0.12217
0.12200
0.12967
0.12879
0.12025
0.12201
0.12242
0.12967
0.12734
0.12106
0.12316
0.12737
0.12795
0.12026
0.12736
0.12677
0.12736
0.12845
0.12001

12

0.01728
0.01797
0.00364
0.00329
0.01665
0.00312
0.02193

5

0.05698

0.05068 0.05230
0.05769 0.05923
0.05127 0.05868
0.12818 0.12981
0.12820 0.12543
0.12688 0.12542
0.12416 0.12384
0.12019 0.12102
0.12284 0.12409
0.12207 0.12036
0.12667
0.12592 0.12491
0.12133 0.12989
0.12861 0.12748
0.12480 0.12268
0.12415 0.12214
0.12851 0.12933
0.12907 0.12989
0.12324 0.12151
0.12850 0.12933
0.12737 0.12820
0.12794 0.12876
0.12907 0.12874
0.12423 0.12637

0.12473

13

0.00958
0.01463
0.01262
0.01296
0.08789
0.01577

0.01724 0.01319

0.05192
0.02657
0.01926
0.01992
0.01793

0.05239
0.01803
0.01465
0.01521
0.01606

6

14

0.01397
0.01319
0.01014
0.08901
0.01183
0.00918
0.04958
0.01634
0.01070
0.01127
0.01434

7

0.05659
0.05666
0.12063
0.12310
0.12246
0.12617
0.12325
0.12243
0.12403
0.12676
0.12727
0.12384
0.12936
0.12763
0.12499
0.12094
0.12035
0.12348
0.12093
0.12977
0.12035
0.12147
0.12626

15

0.00264
0.01266
0.00385
0.01859
0.01526
0.04994
0.02258
0.01593
0.01659
0.01460

0.05809
0.12316
0.12197
0.12714
0.12982
0.12747
0.12713
0.12396
0.12983
0.12611
0.12749
0.12806
0.12917
0.12983
0.12987
0.12046
0.12871
0.12870
0.12753
0.12929
0.12802
0.12923

16

0.01319
0.00289
0.01835
0.01433
0.05448
0.02064
0.01606
0.01663
0.01606
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Apéndice 4. (continuacion)

26 L.
27 L.
28 L.
29 L.
30 P.

17 P.
18 P.
19 L.
20 L.
21 L.
22 L.
23 L.
24 L.
25 L.
26 L.
27 L.
28 L.
29L.
30 P.

25 L.
26 L.
27 L.
28 L.
291L.
30 P.

obtusa 1
obtusa 2

sp. 3
filiformisGB
perforataMEX

papillosaMEX
poiteauiPCMEX
venustaMEX
sp. 1
caraibicaMEX
sp. 2a
filiformisMEX
intricataPCMEX
intricataOAMEX
obtusa 1
obtusa 2

sp. 3
filiformisGB
perforataMEX

intricataOAMEX
obtusa 1
obtusa 2

sp.3
filiformisGB
perforataMEX

9

0.12879
0.12762
0.12997
0.12866
0.12944

17

0.08845
0.01746
0.01721
0.05239
0.02197
0.01746
0.01803
0.01892
0.01634
0.01521
0.01634
0.01638
0.01459

25

0.00459
0.00573
0.00688
0.00633
0.01812

10 11

0.06767 0.01066
0.06652 0.00931
0.06882 0.01065
0.06782 0.00867
0.06700 0.02013

18 19

0.09014 -

0.09061 0.00631
0.12169 0.04563
0.09014 0.01915
0.08958 0.00676
0.09014 0.00732
0.09176 0.01032
0.08845 0.00676
0.08845 0.00563
0.08958 0.00676
0.08866 0.00565
0.08815 0.01776

26 27

0.00113
0.00338
0.00282
0.01664

0.00225
0.00169
0.01551

12

0.01792
0.01658
0.01926
0.01797
0.01655

20

0.04359
0.01778
0.00287
0.00344
0.00745
0.00402
0.00287
0.00172
0.00287
0.01771

28

0.00283
0.01664

13 14

0.01352 0.01070
0.01239 0.00958
0.01465 0.00958
0.01355 0.01073
0.01236 0.01024

21 22

0.05352
0.04225
0.04282
0.04645
0.04225
0.04113
0.04225
0.04181
0.05229

0.01690
0.01746
0.01950
0.01577
0.01465
0.01690
0.01637
0.02117

29 30

0.01628

15

0.01459
0.01325
0.01593
0.01463
0.01296

23

0.00056
0.00459
0.00113
0.00225
0.00225
0.00283
0.01786

16

0.01491
0.01376
0.01606
0.01379
0.01329

24

0.00516
0.00169
0.00282
0.00282
0.00339
0.01813
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