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Resumen 

 

 

 

 

Siphonaria lateralis es un invertebrado marino de amplia distribución en el océano Austral, cuyo modo de 

desarrollo protegido le confiere un bajo potencial dispersivo. Estudios moleculares recientes con 

marcadores tradicionales señalan que esta especie presenta un patrón de estructuración en 3 grupos, i) 

Sudamérica, Kerguelen y Macquarie, ii) Malvinas/Falklands, y iii) South Georgia, lo que sugiere 

conectividad entre localidades distantes y una marcada diferenciación entre localidades cercanas. Para 

explicar este patrón, se ha planteado que el rafting puede ser un mecanismo de gran importancia en la 

distribución y conectividad de los organismos. En el caso de Siphonaria lateralis, se han reportado masas 

de huevos de adheridas a Durvillaea antarctica, un alga parda abundante y que se ha documentado como 

un vehículo de rafting para diversas especies en el océano Austral. 

Dado a que los marcadores tradicionales no distinguen si la conectividad responde a procesos históricos o 

contemporáneos, evaluamos si el rafting mantiene la conectividad genética contemporánea de Siphonaria 

lateralis a través de 116 individuos provenientes de 8 localidades y un set de datos de 5.515 SNPs 

obtenidos por NGS-GBS.  

Los resultados ilustraron 2 escenarios contrastantes, ya que dentro de la zona Antártica existe señal de 

flujo génico a extremadamente largas distancias (>16.000 km) entre islas South Georgia y Kerguelen, 

aunque se reconocen como poblaciones distintas, mientras que en la zona Sub-Antártica hay una fuerte 

estructura genética y evidencia de barreras al flujo en zonas geográficamente cercanas como lo son 

Patagonia y Malvinas/Falklands. Por tanto, a lo largo de >8.500 km Siphonaria lateralis se distingue en 4 

grupos con su propia identidad genética, las cuales se mantienen aisladas y se sustentan principalmente 

por auto reclutamiento, siendo el rafting un mecanismo de carácter estocástico que se da sólo dentro de 

la zona Antártica y moderadamente, mediado por la Corriente Circumpolar Antártica, que no mantiene los 

niveles de conectividad históricos. Los análisis de diversidad genética mostraron índices bajos a nivel 

global, posiblemente producto de los constantes ciclos glaciares que mermaron la diversidad genética, a 

excepción de islas Malvinas/Falklands, lo cual permite reconocer un linaje evolutivo ancestral que se 

mantuvo en refugio glaciar paralelo y distintivo a la costa Norte de Patagonia.  
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Abstract 

 

 

 

 

Siphonaria lateralis is marine invertebrate broadly distributed in the Southern Ocean with protected 

development and low dispersal potential. Recent molecular studies with traditional genetic markers show 

that this species is structured in 3 genetic groups, i) South America Kerguelen and Macquarie, ii) 

Malvinas/Falklands, and iii) South Georgia, suggesting long-distance dispersal, yet marked genetic 

differentiation between geographically close locations. To explain this pattern, rafting has been pointed 

out as an important mechanism in shaping the distribution and connectivity or marine organisms. 

Siphonaria lateralis egg masses have been observed adhered to Durvillaea antarctica, an abundant brown 

alga documented as a rafting vehicle for several other Southern Ocean species. Given that traditional 

markers are unable to distinguish between historical and contemporary processes, this study evaluated if 

rafting could maintain contemporary genetic connectivity in Siphonaria lateralis, through the analysis of 

116 individuals from 8 sampling sites and a dataset of 5515 SNPs obtained by NGS-GBS.  

Results show 2 genetic patterns: within the Antarctic Zone there’s genetic signals of long-distance dispersal 

 (>16.000 km) between South Georgia and Kerguelen islands, two genetically distinct populations, while in 

the Subantarctic Zone we found strong genetic structure and evidence of barriers to gene flow between 

geographically close sites, Patagonia and Malvinas/Falkland Islands. Through >8.500 km of ocean, 

Siphonaria lateralis constitutes 4 genetically distinct groups, isolated and sustained by self-recruitment, 

where rafting is a stochastic, moderate mechanism occurring only within the Antarctic Zone, mediated by 

the Antarctic Circumpolar Current, which does not show the same levels of past genetic connectivity. 

Furthermore, genetic diversity indexes were low through S. lateralis distribution, most likely because of 

constant glacial cycles that erased genetic diversity, except for the Malvinas/Falkland Islands, recognized 

as an ancestral, independent genetic lineage that survived in an independent glacial refugium to Northern 

Patagonia coasts.  
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Introducción 

 

 

 

 

Modos de desarrollo y consecuencias genéticas 

La conectividad marina -entendida como el intercambio de individuos/alelos entre poblaciones/pools 

genéticos (White et al. 2019) - es un aspecto central de la ecología. Este concepto es clave para entender 

la dinámica poblacional, estructura genética, y biogeografía de las especies (Cowen et al. 2006, Cowen & 

Sponaugle 2009), así como para tomar decisiones respecto a su manejo y conservación (Shanks et al. 2003, 

Palumbi 2004, Anadón et al. 2013). El “paradigma de conectividad marina” plantea que el modo de 

desarrollo de una especie le otorga un potencial dispersivo inherente, el cual eventualmente determinará 

el flujo genético (i.e. Palumbi 1996, Grosberg & Cunningham 2001, Hellberg et al. 2002, Palumbi 2003, 

Cowen & Sponaugle 2009, Álvarez-Noriega et al. 2020). Bajo este paradigma ocurren dos escenarios; i) 

ciclos de vida con estadios larvales de larga duración en donde a mayor duración de la fase pelágica, mayor 

sería la dispersión, y, por tanto, mayor la conectividad genética (Pechenik 1999). Del mismo modo, 

promovería la persistencia de estas poblaciones en el tiempo (por migración o recolonización), y 

prevendrían la pérdida de diversidad por efecto de procesos como la deriva génica (Fahrig & Merriam 

1985, González et al. 1998). En un segundo escenario, ii) ciclos de vida carentes de fases larvales dispersivas 

o con estadios larvales cortos limitarían la dispersión y la conectividad, lo que promovería el aislamiento 

genético de sus poblaciones, deviniendo en diferenciación y procesos de especiación (Gavrilets 2003).  

 

En especies marinas, diversos estudios moleculares basados en marcadores tradicionales de 

mitocondriales y nucleares se ajustan al patrón esperado bajo este paradigma (i.e. Hu et al. 2015, Baco et 
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al. 2016, Jackson & O’Malley 2017, Modica et al. 2017, Nanninga & Manica 2018, Ashe & Wilson 2019, 

Millán-Medina et al. 2019, Prazeres et al. 2020). No obstante, existen excepciones que se desvían de lo 

esperado, ya sea reportando una elevada estructuración genética y baja conectividad en organismos con 

una extensa duración pelágica larvaria (Selkoe et al. 2016, Larsson et al. 2017, O’Malley et al. 2017, 

Truelove et al. 2017, Gaeta et al. 2020), o al contrario, detectando baja o nula diferenciación genética 

conforme a lo esperado para especies con desarrollo directo o incubante (Selkoe et al. 2016, Fleming et 

al. 2017, Gélin et al. 2018, González-Wevar et al. 2018, Bertola et al. 2020, Donald et al. 2020). 

 

Estas desviaciones del patrón esperado ocurren debido a que el flujo génico está sujeto no solo al potencial 

de dispersión determinado por el modo de desarrollo, sino a la influencia e interacción de procesos y 

factores históricos y contemporáneos, ya sean geológicos, geográficos (Riginos et al. 2011,) climáticos 

(Palumbi 1996, Grosberg & Cunningham 2001), ecológicos (Palumbi 1996), biogeográficos (Haye et al. 

2014, Buranelli & Mantelatto 2019), oceanográficos (Brown et al. 2016, Li et al. 2016, Pascual et al. 2017, 

Ng et al. 2019, López-Márquez et al. 2021), biofísicos, (Gaeta et al. 2020), fisiológicos (Sjöqvist et al. 2015) 

antropogénicos (Gandra et al. 2021), selectividad y disponibilidad de hábitats (Ayre et al. 2009, Buonomo 

et al. 2016, Fernández Iriarte et al. 2020), e incluso dependiendo de la categoría taxonómica (Bradbury et 

al. 2008), entre otros. Por ello, por ejemplo, organismos con desarrollo directo podrían dispersar a largas 

distancias mediante el transporte pasivo mediado por rafting sobre elementos orgánicos o inorgánicos, 

como se ha observado en hidrozoos, briozoos, crustáceos y gastrópodos (Thiel & Gutow 2005, Thiel & Haye 

2006), manteniendo la conectividad genética entre poblaciones distantes. Producto de esta complejidad 

de factores, Bohonak (1999) enfatiza que la relación entre potencial dispersivo, flujo génico y estructura 

poblacional que plantea el paradigma es resistente a ser una generalización, pero si supone una hipótesis 

válida de poner a prueba, aunque la integración del ciclo de vida completo junto a factores oceanográficos 

podría suponer un mejor modelo para inferir la conectividad (Brown et al. 2016).  
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El océano Austral 

La transición Eoceno-Oligoceno fue un punto crítico para la historia climática del planeta, en donde un 

mundo cálido dio paso a un mundo gélido (~38-28 Ma; Francis et al. 2008, Katz et al. 2011, Bohaty et al. 

2012, Villa et al. 2013, Summerhayes 2020, Lauretano et al. 2021). Para el enfriamiento global los cambios 

experimentados en el océano Austral (OA) fueron clave, ya que la configuración tectónica influenció la 

circulación oceánica y el transporte de calor (Cramer et al. 2009, Katz et al. 2011), que junto a la reducción 

de gases de efecto invernadero (Goldner et al. 2014) condujeron a las glaciaciones. Durante este intervalo, 

la reorganización tectónica abrió pasos oceánicos (i.e. Paso de Drake; Livermore et al. 2007) los cuales 

facilitaron la formación de la Corriente Circumpolar Antártica (ACC) (Egan et al. 2013, Cramer et al. 2009), 

que se intensificó durante el Mioceno-Medio c. 12 Ma (Dalziel et al. 2013) y actúa hasta hoy como una 

barrera efectiva a la dispersión oceanográfica, segregando esta zona (Convey et al. 2009, Scher et al. 2015). 

 

El océano Austral comprende un 8% de la superficie oceánica mundial, en donde si bien algunos grupos 

taxonómicos están escasamente representados (Chown et al. 2015), contiene un gran número de especies 

marinas y gran parte de ellas tienen altos niveles de endemismo (>8200 especies registradas, >50% 

endemismo; Barnes & Peck 2008, Costello et al. 2010, Griffiths 2010, Krug et al. 2010, De Broyer & Koubi 

2014). La biodiversidad del OA y su distribución han sido fuertemente moldeadas por distintos procesos 

de vicarianza y dispersión producto de su historia geológica, climática, oceanográfica y tectónica desde el 

Mesozoico y los ciclos glaciales del Pleistoceno, por lo que presenta diversos orígenes evolutivos (i.e. 

Zachos et al. 2001, Aronson et al. 2007, Poulin et al. 2014, Saucède et al. 2014, Griffiths & Waller 2016, 

Chenuil et al., 2017, Crame, 2018, Halanych & Mahon, 2018). Debido esta complejidad, las divisiones 

biogeográficas del océano Austral han sido objeto de debate durante 150 años (ver revisión de De Broyer 

& Koubi 2014), y para lograr un mejor entendimiento de esta, se han considerado por separado los 
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patrones biogeográficos de especies bentónicas de aquellas pelágicas, ya que responden de distinta forma 

a los procesos ecológicos y evolutivos, (Clarke et al. 2004, Brandt et al. 2007, Koubi et al. 2014, Griffiths & 

Waller 2016, Halanych & Mahon, 2018).  

 

El origen, diversificación, endemismo, distribución y biogeografía de las especies bentónicas están 

fuertemente ligadas a la Corriente Circumpolar Antártica (ACC), la cual está compuesta por dos frentes 

principales; 1) el Frente Sub-Antártico (SAF) y 2) el Límite Sur de la Corriente Circumpolar Antártica 

(SACCB). A su vez, el Frente Polar Antártico (APF) marca una clara separación entre la provincia Antártica 

y las provincias Sub-Antárticas (Figura 1) (Pierrat et al. 2013, Koubi et al. 2014, Saucède et al. 2014, Griffiths 

& Waller 2016, González-Wevar et al. 2017, 2018, 2021). El APF se ha considerado como una barrera a la 

dispersión efectiva entre las provincias Antárticas y Sub-Antárticas (González-Wevar et al. 2012, Koubi et 

al. 2014, Poulin et al. 2014), salvo para algunos grupos taxonómicos (i.e. Moon et al. 2017, Fraser et al. 

2017, Fraser et al. 2018). Por su parte, de acuerdo a estudios moleculares recientes el SAF no supondría 

una barrera estricta, permitiendo más bien el transporte, en donde provincias Sub-Antárticas distantes 

comparten elementos de su biota, debido a que la efectividad de una barrera no depende sólo de sus 

características físicas u oceanográficas, sino también de cómo los organismos y las características de su 

historia de vida interactúan con el ambiente, y cómo esto se refleja en su potencial dispersivo, y 

consecuentemente, en sus linajes y/o estructuración genética (Nikula et al. 2010, Leese et al. 2010, Thatje 

2012, Cumming et al. 2014, Moon et al. 2017, González-Wevar et al. 2017,2018,2019). Por ello, para 

comprender realmente los patrones de dispersión que han mediado la biogeografía del océano Austral 

necesitamos valernos de un abanico de modelos con distintas características de historia de vida (i.e. 

Gillespie et al. 2012, Cumming et al. 2014, Fraser et al. 2018, Macaya et al. 2020, González-Wevar et al. 

2021) que nos permitan detectar procesos subyacentes a la dispersión. 
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Figura 1. Esquema biogeográfico del océano Austral, de Koubi et al. (2014). 

 

Siphonaria lateralis (Gastropoda: Euthyneura) 

El género Siphonaria se compone de gasterópodos pulmonados con conchas pateliformes, por lo que 

reciben el nombre de lapas “falsas” debido a que son un clado independiente al de Patellogastropoda 

(Dayrat et al. 2011, White et al. 2011, White & Dayrat 2012). Estos invertebrados habitan zonas 

intermareales rocosas u otros sustratos duros a los que se adhieren y, dependiendo de la especie, exhiben 

un desarrollo mediante larvas planctónicas, o mediante larvas encapsuladas en masas de huevos que son 

liberadas al medio como juveniles (Chambers & McQuaid 1994). Siphonaria es un género cosmopolita, 

ausente sólo en el Ártico, para el cual de las 70 especies identificadas por Hubendick (1946), 41 han sido 

validadas a través de datos genéticos moleculares. La mayor diversidad de especies en Siphonaria se 
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concentra en el Indo-Pacífico y la mayoría de las especies exhiben rangos geográficos acotados, sin 

embargo, las 3 especies reconocidas para el Sur de Sudamérica poseen rangos geográficos 

excepcionalmente extensos. La especie Siphonaria lessonii se distribuye desde el Sur del Perú hasta Brasil 

a través de Cabo de Hornos (Dayrat et al. 2014, Núñez et al. 2015, Güller et al. 2016, Pardo-Gandarillas et 

al. 2018), mientras que las especies Siphonaria lateralis y Siphonaria fuegiensis por su parte se distribuyen 

en la costa austral Pacífica y Atlántica de Sudamérica (Dayrat et al. 2014, Güller et al. 2016) y extienden 

sus distribuciones hacía islas Sub-Antárticas geográficamente lejanas (González-Wevar et al. 2018). 

 

Dos características destacan a Siphonaria lateralis como modelo de estudio para evaluar la conectividad 

genética en el océano Austral; 1), esta especie tiene una extensa distribución que abarca Patagonia, 

Malvinas/Falklands, e islas Sub-Antárticas como South Georgia, Kerguelen y Macquarie (Dayrat et al. 2014, 

Güller et al. 2016, González-Wevar et al. 2018), y 2), presenta un modo de desarrollo bentónico a través 

de huevos encapsulados que se adhieren a sustratos rocosos (Zabala et al. 2020), lo que sugiere una baja 

capacidad dispersiva. No obstante, análisis moleculares recientes mediante marcadores mitocondriales 

(COI) y nucleares (ITS y 28S rRNA) señalan que Siphonaria lateralis representa una unidad genética 

cohesiva a lo largo de su distribución en Sub-Antártica, que comprenden distintas provincias del océano 

Austral separadas por miles de kilómetros (González-Wevar et al. 2018), lo cual si bien sorprende debido 

a su modo de desarrollo, para el océano Austral se ha planteado que otros factores tienen más relevancia 

en moldear los patrones de diversidad y estructura genética de las especies, más allá de las características 

de historia de vida (Hauquier et al. 2017, Moon et al. 2017). 

  

Adicionalmente, Siphonaria lateralis no sólo se caracteriza por su amplio rango geográfico, sino que 

también presenta un patrón de estructuración genético interesante, entre los que se distinguen 3 grupos; 

i) Sudamérica, Kerguelen y Macquarie, ii) Islas Malvinas/Falklands, y iii) Georgias del Sur (González-Wevar 



7 

 

 

 

et al. 2018). Este patrón sugiere que localidades geográficamente cercanas (Patagonia-

Malvinas/Falklands) están marcadamente diferenciadas, lo cual ha sido documentado en otros 

invertebrados marinos (Leese et al. 2008, Nikula et al. 2010, González-Wevar et al. 2012; 2016). Por el 

contrario, localidades geográficamente lejanas (Patagonia-Kerguelen/Macquarie), exhiben altos niveles de 

homogeneidad genética, a pesar del bajo potencial dispersivo que presentaría la especie. Por ello, 

González-Wevar et al. (2018) proponen que la dispersión de S. lateralis es mediada por rafting esporádico 

y estocástico, que junto al patrón oceanográfico general en la región daría cuenta de su distribución y 

patrones genéticos. Esta hipótesis es plausible, ya que S. lateralis ha sido observada adherida o 

encapsulada a rizoides de Durvillaea antarctica (Morton & Miller 1973, Simpson 1985), lo que permitiría 

su dispersión acoplada a los patrones de esta macroalga. Más aún, D. antarctica es altamente abundante 

en el océano Austral, estimándose cerca de 70 millones de rafts de esta alga (Smith 2002), y ha sido 

relacionada a los patrones genéticos de otras especies (i.e. Cumming et al. 2014, Griffiths & Waller 2016, 

Moon et al. 2017, Macaya et al. 2020). 

 

Si bien los marcadores tradicionales mitocondriales y nucleares muestran altos niveles de identidad 

genética en Siphonaria lateralis a lo largo de su distribución en el océano Austral, la resolución de este tipo 

de marcadores no nos permite afirmar si estos eventos de dispersión a gran distancia y recolonización 

post-glacial mediados por rafting, corresponden también a patrones de conectividad contemporánea de 

la especie. Para dar respuesta a esta interrogante, las aproximaciones multilocus como los SNPs 

(polimorfismos de nucleótido único) son ideales, ya que son marcadores moleculares más variables 

(Sunnucks 2000, Brumfield et al. 2003, Grover & Sharma 2014, Zimmerman et al. 2020), que nos permiten 

tener un set de datos robustos (Kling 2019) y suponen una herramienta más poderosa para detectar 

patrones de estructuración genética (D’Aloia et al. 2020) y así entender los patrones y promotores de la 

dispersión y conectividad genética de la fauna bentónica del océano Austral.
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Hipótesis 

La especie Siphonaria lateralis mantiene una conectividad genética contemporánea entre localidades 

geográficamente lejanas dentro de su distribución en el océano Austral, separadas por miles de kilómetros 

de distancia. 

 

Objetivo General: 

Evaluar la existencia de flujo genético contemporáneo de Siphonaria lateralis mediante marcadores SNPs 

a lo largo de su distribución en Sub-Antártica incluyendo poblaciones de Sudamérica, Malvinas/Falklands, 

Georgias del Sur e islas Kerguelen. 

 

Objetivos Específicos. 

1) Determinar los patrones de diversidad genética a lo largo de la amplia distribución de la especie.  

 

2) Evaluar la presencia de estructura genética espacial significativa para Siphonaria lateralis, en 

distintas provincias del océano Austral. 

 

3) Detectar la dimensión y direccionalidad del flujo génico entre las localidades analizadas en donde 

se distribuye S. lateralis. 
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Materiales y Métodos 

 

 

 

 

Muestreo y SNPs. 

Se colectaron 190 individuos de 11 localidades identificados a priori como Siphonaria lateralis en 

muestreos realizados entre los años 2013 a 2017 (Tabla 1). Los individuos fueron fijados en terreno con 

alcohol 96% para posterior extracción de ADN genómico de tejido muscular con el Kit Qiagen DNeasy Blood 

& TissueTM siguiendo las instrucciones del fabricante. La calidad y concentración del ADN fueron 

cuantificadas con un fluorimetro QubitTM 3.0. Se armó una placa de 192 pocillos, cuya secuenciación y 

construcción librería fue efectuada en Illumina NovaSeq 6000, por el Centro de Recursos Bioinformáticos 

(BRC) del Centro de Biotecnología de la Universidad de Wisconsin, EEUU, mediante GBS (Genotyping by 

Sequencing). GBS es método que ha revolucionado el campo de la genética y la conservación, ya que es 

confiable y económico tanto para especies modelo como no-modelo (i.e. Rovelli et al. 2019, Torkamaneh 

et al. 2020, Kunvar et al. 2021). Esta técnica permite secuenciar un gran número de fragmentos cortos del 

genoma, procedentes de varios individuos, permitiendo genotipar un gran número de polimorfismos de 

un solo nucleótido (SNPs) a lo largo del genoma (Wright et al. 2019), a través de la reducción de su 

complejidad mediante pares de enzimas de restricción, en este caso; NsiI-MspI. Además, los fragmentos 

de ADN se ligan a barcodes, adaptadores que permiten identificar a qué individuo puntual corresponden 

las secuencias obtenidas. A los datos en bruto de buena calidad se le aplicaron filtros bioinformáticos 

iniciales para demultiplexing y SNP calling a través del pipeline UNEAK (Universal Network-Enabled Analysis 

Kit) en TASSEL v.5 (Lu et al. 2013), que resulta útil para la identificación de novo de locus cuando tratamos
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con especies sin genoma de referencia. A través de este pipeline se removieron las secuencias barcodes y 

el extremo contrario de las secuencias, las cuales corresponden a zonas con alta probabilidad de error de 

lectura, acotando fragmentos de ~100bp a 64bp. Los SNPs obtenidos fueron filtrados en TASSEL v.5 por 

una frecuencia del alelo menor (MAF) de 5.0% y un minimum call rate (mnC) de 80%, y se eliminaron 

aquellos individuos con menos del 60% de sitios informativos. Posteriormente, quitamos del set de datos 

individuos que fueron identificados como Siphonaria fuegiensis en el análisis IBS implementado en el 

paquete SNPRelate (Zheng et al. 2012) en R.  

 

Tabla 1 Sitios de muestreo para Siphonaria disponibles en el océano Austral. 

 

Localidad Código Región N 

Chabunco CH Provincia Magallánica, Chile 10 

Fuerte Bulnes PH Provincia Magallánica, Chile 10 

Puerto Deseado PD Provincia Magallánica, Argentina 24 

Bahía Róbalo BR Provincia Magallánica, Chile 10 

Diego Ramírez DR Provincia Magallánica, Chile 10 

Islas Malvinas/Falklands FK Islas Malvinas/Falklands 24 

Crozet CZ Isla de la Posesión, Territorios Australes Franceses, Islas 
Sub-Antárticas 

17 

South Georgia SG South Georgia, Islas Sub-Antárticas 25 

Portes Noires FPN Kerguelen, Territorios Australes Franceses, Islas Sub-
Antárticas 

20 

Port Couvreux PC Kerguelen, Territorios Australes Franceses, Islas Sub-
Antárticas 

20 

Port aux Français PAF Kerguelen, Territorios Australes Franceses, Islas Sub-
Antárticas 

20 

 

Análisis de datos. 

SNPS neutrales. En primera instancia se calculó el índice Fis para evaluar la diferencia entre la proporción 

de heterocigotos (Ho) y la proporción esperada (He) bajo el equilibrio de Hardy-Weinberg (HWE) en el 
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software Arlequin v3.5 (Excoffier & Lischer 2010), para excluir del set de datos aquellos SNPs que 

estuvieran fuera de HWE en al menos el 60% de las poblaciones tras corrección por False Discovery Rate 

(FDR), para evitar falsos positivos. Posteriormente, una vez excluidos los SNPs fuera de HWE, se 

identificaron SNPs outliers en el software BAYESCAN 2.1 (Foll & Gaggiotti 2008), el cual identifica SNPs que 

tienen valores de Fst entre poblaciones más altos de lo esperado bajo una distribución esperada neutral a 

la selección. Bayescan es más eficiente que otros métodos para detectar loci bajo selección con errores 

<1% de falsos positivos (Pérez-Figueroa et al. 2010). Se realizaron 3 réplicas independientes de Bayescan 

debido a que las inferencias estadísticas y bayesianas varían entre réplica y réplica (Amrhein et al. 2019), 

y así eliminar cierto grado de incertidumbre. Las 3 réplicas independientes corrieron con los mismos 

parámetros; 10% de burnin de 50.000, 500.000 iteraciones MCMC y 1.000 priors proporcional al número 

de SNPs, y se excluyeron del set de datos aquellos identificados en las 3 réplicas como loci outliers con 

evidencia fuerte o muy fuerte de estar sujetos a selección diversificadora de acuerdo al criterio de Jeffrey’s, 

para obtener un set de datos neutral. 

 

Diversidad genética. Para cada sitio de muestreo, se calculó la heterocigosidad esperada (He), observada 

(Ho), número promedio de alelos por locus (riqueza alélica; A), proporción de locus polimórficos (%Po), 

junto al coeficiente de endogamia (Fis) y su desviación de HWE por medio de 10.000 permutaciones en el 

software GENETIX (Belkir et al. 2004). Los alelos privados (no compartidos) fueron cuantificados en HP-

RARE 1.0 (Kalinowski 2005). 

 

Estructura genética. Para evaluar la estructura genética de Siphonaria lateralis se utilizaron 

aproximaciones basadas tanto en individuos como en poblaciones. La estimación en base a poblaciones 

se realizó estimando la diferenciación genética entre pares de poblaciones mediante el índice FST (Weir & 

Cockerham 1984) en Genodive v 3.0 (Meirmans 2020), cuya significancia fue evaluada tras 10.000 
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permutaciones. Las estimaciones en base a individuos se realizaron a través de (1) un análisis Identity-by-

State (IBS), el cual mediante los genotipos calcula la probabilidad de que dos alelos sean idénticos por 

estado, en el paquete SNPRelate (Zheng et al. 2012), (2) un análisis de PCA y DAPC con el paquete adegenet 

(Jombart 2008, Jombart et al. 2010), el cual propone el número óptimo de grupos utilizando criterios de 

información bayesiana (BIC) y sin asumir a priori una subestructura, y (3) a través de una aproximación 

bayesiana con el programa STRUCTURE (Pritchard et al. 2000) el cual se utilizó a través de un script de 

Python para correr paralelizado, StrAuto (Chhatre & Emerson 2017), en donde el número estimado de 

poblaciones ancestrales (k) exploradas fue de 1 a 6, con 600.000 iteraciones MCMC, descartando las 

primeras 100.000 (burn-in), bajo un modelo de admixture, con 10 réplicas por cada k evaluado. El valor de 

k más probable fue determinado utilizando el método de Evanno mediante el cálculo del ∆K (Evanno et al. 

2005) a través del programa Structure Harvester (Earl & vonHoldt 2012), y los clusters fueron graficados 

en CLUMPAK (Kopelman et al. 2015). Finalmente, se implementó un AMOVA mediante Arlequin (Excoffier 

& Lischer 2010), en donde se contrastaron los resultados agrupados entre 2, 3 y 4 grupos, según lo 

señalado por los análisis de estructuración genética realizados. 

 

Flujo génico. En primer lugar se utilizó el software Estimated Effective Migration Surfaces (EEMS, Petkova 

et al. 2015), programa que estima y recrea una representación visual de las tasas de migración efectiva 

basado en distancias genéticas (Fst), y que provee una herramienta exploratoria para la estructura 

poblacional espacial para ver la relación entre grupos genéticos dentro del espacio geográfico. Se utilizaron 

55.000.000 iteraciones MCMC descartando el 10% inicial de burnin, y los resultados fueron graficados con 

el paquete provisto, rEEMSplots, en R.  

 

Para estimar las tasas de migración se utilizaron 3 métodos; 1) una aproximación multilocus basada en el 

número de alelos raros, asumiendo que las poblaciones se encuentran en equilibrio deriva-migración, 



13 

 

 

descrita por Barton & Slatkin (1986; Nm, número efectivo de migrantes) e implementada en GENEPOP 

v.4.5 (Rousset 2008), así como 2) un método computacionalmente simple para calcular Nm en base a las 

frecuencias alélicas (Alcala et al. 2014) a través del paquete de R diveRsity (Keenan et al. 2013), el cual 

implementa la función divMigrate, que grafica redes de migración relativa asimétricas (Sundqvist et al. 

2016) y estima su significancia mediante Bootstrap, para lo cual se utilizaron 1000 iteraciones, y 3), una 

aproximación bayesiana implementada en el software BayesASS V3 (Wilson & Rannala 2003), que 

considera la asimetría en el flujo génico, y estima la direccionalidad de este, la proporción de migrantes 

entre grupos, e identifica si corresponden a migrantes de primera, segunda y tercera generación, para el 

cual se utilizó un burnin del 25% y 100.000.000 iteraciones MCMC, muestreando cada 1.000 cadenas, 

obteniendo parámetros dentro del rango aceptable en BA3 y revisando que las cadenas convergieran en 

Tracer (Rambaut et al. 2017).
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Resultados 

 

 

 

 

SNPS neutrales. Los datos en bruto de cada placa fueron 260.135.231 y 263.506.046 reads, con 

249.396.409 y 253.244.524 reads de buena calidad respectivamente. Mediante el pipeline UNEAK se 

detectaron 69.412 sitios candidatos SNPs en 190 individuos, de los cuales 50 fueron identificados como 

como Siphonaria fuegiensis mediante un IBS exploratorio inicial de los datos y excluidos, eliminándose 3 

localidades del set de datos, resultando en 8 localidades geográficas muestreadas distribuidas en 

Sudamérica y el océano Austral para Siphonaria lateralis (Fig.1). 
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Figura 2. Mapa geográfico de los 8 sitios de muestreo de Siphonaria lateralis considerados. (SAF=Sub-

Antarctic Front, PF=Polar Front, SACCF= Southern Antarctic Circumpolar Current Front, SACCB=Southern 

Antarctic Circumpolar Current Boundary), (CH= Chabunco, PH=, Fuerte Bulnes, PD= Puerto Deseado, FK= 

Malvinas/Falklands, SG= South Georgia, FPN= Fjord Portes Noires, PC= Port Couvreux, PAF= Port aux 

Français) . 

 De los 140 individuos correctamente identificados como Siphonaria lateralis correspondientes a 8 

localidades, 116 de estos presentaron información suficiente para ser considerados dentro del set de 

datos, conformado por 6277 SNPs (Tabla 2) de los cuales 351 loci se eliminaron al estar fuera de Equilibrio 

Hardy-Weinberg en 60% o más de las poblaciones tras una corrección por FDR, resultando en 5.926 SNPs. 

De estos, Bayescan indicó 411 loci outliers con fuerte evidencia de estar sujetos a selección diversificadora 

(Fig. 2) los cuales fueron excluidos, conservando un set de datos final de loci neutrales de 5.515 SNPs para 

realizar los análisis de diversidad, estructura y flujo génico. 

 

 

Figura 3. Gráfico de niveles de evidencia de selección según Bayescan, para 5926 loci. 

Diversidad genética. La diversidad genética de Siphonaria lateralis se caracterizó por ser baja (Tabla 2), 
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siendo las Islas Malvinas/Falklands la población con mayor riqueza alélica y mayor porcentaje de loci 

polimórficos. Para las localidades de Patagonia la riqueza alélica y la proporción de loci polimórficos fue 

baja, posiblemente debido al bajo número de individuos muestreados en el caso de Fuerte Bulnes y Puerto 

Deseado. La heterocigosidad observada fue de baja magnitud para todas las localidades, siendo Fuerte 

Bulnes la más baja (0.0131) y Malvinas/Falklands la más alta (0.2406). Para Malvinas/Falklands, South 

Georgia, Portes Noires y Port Couvreux, Ho fue levemente menor a He. Al contrario, Ho fue mayor que He 

en Patagonia y Port aux Français. Por su parte, el coeficiente Fis tuvo valores estimados negativos para las 

localidades de Patagonia y Port aux Français. Agrupando estas 8 localidades por zona geográfica (Tabla 3), 

Ho es mayor sólo dentro de Patagonia, mientras que Ho es levemente menor a He en Malvinas/Falklands, 

South Georgia y Kerguelen, y el coeficiente Fis es negativo sólo en Patagonia. Malvinas/Falklands destaca 

por ser la zona con más porcentaje de loci polimórficos y alelos privados, mientras South Georgia exhibe 

los niveles de diversidad genética más bajos. 

 

Tabla 2. Estadísticos resumen de diversidad genética para Siphonaria lateralis. 

Localidad Coordenadas Código N %Po Ho He A Fis 

Chabunco 53°01'12.7"S, 
70°49'26.2"W 

CH 9 10.01 0.0217 0.0177 1.1001 -0.23809 

Fuerte Bulnes 53°36'51.1"S, 
70°55'37.2"W 

PH 3 2.99 0.0157 0.0131 1.0299 -0.25854 

Puerto Deseado 47°45'06.9"S, 
65°51'53.1"W 

PD 4 5.33 0.0215 0.0182 1.0533 -0.21810 

Islas 
Malvinas/Falklands 

51°42'00.8"S, 
57°46'55.7"W 

FK 22 69.23 0.2148 0.2406 1.6923 0.10981 

South Georgia 54°17'01.4"S, 
36°29'18.5"W 

SG 25 20.96 0.0197 0.0325 1.2096 0.39936 

Portes Noires 49°29'32.4"S, 
69°11'12.4"E 

FPN 16 10.61 0.0153 0.0162 1.1061 0.05779 
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La tabla muestra el nombre de la localidad, sus coordenadas geográficas, su código o abreviatura, el 
número de individuos por considerado por localidad (N), heterocigosidad esperada (He), heterocigosidad 
observada (Ho), riqueza alélica A), porcentaje de locus polimórficos (%Po), y coeficiente de endogamia 
(Fis). 
 

Tabla 3. Diversidad genética dentro de las 4 zonas geográficas muestreadas. 

 

N %Po N loci 
Polimorficos 

Ho He Fis N 
alelos 

N alelos 
privados 

% Alelos 
privados 

PAT 16 14.84 818 0.0206 0.0193 -0.02749 6334 496 9 

FK 22 69.23 3818 0.2148 0.2350 0.10981 9333 1985 36 

SG 25 20.96 1156 0.0197 0.0319 0.39936 6671 55 1 

KER 53 15.68 865 0.0209 0.0256 0.19277 7258 110 2 

La tabla contiene las zonas geográficas abreviadas; PAT=Patagonia (Chabunco, Fuerte Bulnes y Puerto 
Deseado), FK=Malvinas/Falklands, SG=South Georgia, KER=Kerguelen (Portes Noires, Port Couvreux, Port 
aux Français), número de individuos por grupo (N), porcentaje de locus polimórficos (%Po), 
heterocigosidad observada (Ho), heterocigosidad esperada (He), y coeficiente de endogamia (Fis), número 
de alelos, alelos privados (y porcentaje). 
 

Estructura genética. Los valores de Fst para todas las comparaciones entre pares de las 8 localidades 

muestreadas muestran valores significativos a lo largo de la distribución de Siphonaria lateralis estudiada 

(Figura 4), en donde las localidades que conforman Patagonia exhiben bajos valores de diferenciación 

entre si (FST<0.3), al igual que las localidades dentro de Kerguelen (FST<0.3). Malvinas/Falklands por su 

parte está altamente diferenciada del resto de Patagonia e Islas Sub-Antárticas, sin embargo, la 

diferenciación más fuerte ocurre entre Kerguelen y Patagonia, así como entre South Georgia y Patagonia, 

con valores de Fst >0.9, correspondiendo al grupo de localidades más distantes geográficamente entre sí. 

Destaca entre las comparaciones por pares que South Georgia está más diferenciada con el cono Sur de 

América que con la Isla Subantártica de Kerguelen, aunque está más cercana geográficamente de 

Port Couvreux 49°16'49.6"S, 
69°41'31.1"E 

PC 17 11.66 0.0166 0.0180 1.1166 0.07914 

Port aux Français 49°21'12.2''S, 
70°13'0.1''E 

PAF 20 21.12 0.0288 0.0262 1.2112 -0.10142 
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Sudamérica (circa 1.500-2.200km) que de Kerguelen (>6.500km). 

 

 

Figura 4. Valores de Fst por pares de comparación de poblaciones, y sus respectivos p-values (CH= 

Chabunco, PH=, Fuerte Bulnes, PD= Puerto Deseado, FK= Malvinas/Falklands, SG= South Georgia, FPN= 

Fjord Portes Noires, PC= Port Couvreux, PAF= Port aux Français). 

 

El Identity-by-State (IBS), si bien no jerarquiza la estructura genética, agrupa individuos en un 

dendrograma de acuerdo a la identidad genética (alelos compartidos) y distingue 4 grupos diferenciados 

según la distancia entre pares de individuos (Fig. 5). Malvinas/Falklands está altamente diferenciado de 

Patagonia e Islas Sub-Antárticas, y, además, los individuos de esta población difieren bastante entre sí. Las 
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localidades de Patagonia también conforman un grupo distintivo, mientras que, dentro de las islas Sub-

Antárticas se dividen entre South Georgia y Kerguelen, pero cuya distinción no es tan acentuada como 

Patagonia y Malvinas/Falklands. Dentro de South Georgia, algunos individuos (5) divergen levemente, y 

conforman un subgrupo dentro de esta población. 

 

Figura 5. Dendrograma de IBS 116 individuos de Siphonaria lateralis en 8 localidades (CH= Chabunco, PH=, 

Fuerte Bulnes, PD= Puerto Deseado, FK= Malvinas/Falklands, SG= South Georgia, FPN= Fjord Portes Noires, 

PC= Port Couvreux, PAF= Port aux Français).  

 

Para esclarecer la estructura genética de Siphonaria lateralis se implementaron 3 análisis basados en 

individuos, 1) PCA (Fig. 6), DAPC (Fig.7) y STRUCTURE (Fig.8), los cuales muestran resultados concordantes 

entre sí. En un PCA, el primer componente principal (PC) es la dirección en el espacio hacia donde las 

proyecciones tienen la mayor varianza, mientras que el segundo PC maximiza la varianza hacia todas 

direcciones, ortogonales a la primera PC. El PC1 junto al PC2 explican un >70% de la varianza, ilustrando 3 

grupos equidistantemente separados los cuales son Patagonia (PAT), Malvinas/Falklands (FK), e islas Sub-
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Antárticas (South Georgia, SG, y Kerguelen, KER) (Fig. 6A). El PC3 tiene un menor poder explicativo, dando 

cuenta de un 3.41% de la varianza (Fig. 6B), sin embargo, separa South Georgia de Kerguelen. Esta misma 

distinción se replica en el DAPC (Fig. 7), con la diferencia de que South Georgia y Kerguelen se identifican 

como grupos independientes, pero genéticamente cercanos. De hecho, los análisis discriminantes de 

componentes principales (DAPC) tienen mayor poder para detectar estructura poblacional compleja y 

grafica con certeza la diferencia que existe entre grupos (Jombart et al. 2010). 

 

 

Figura 6. Estructura genética de Siphonaria lateralis determinada por PCA (A=Proyección PC1 & PC2, B= 

Proyección PC2 & PC3), (CH= Chabunco, PH=, Fuerte Bulnes, PD= Puerto Deseado, FK= Malvinas/Falklands, 

SG= South Georgia, FPN= Fjord Portes Noires, PC= Port Couvreux, PAF= Port aux Français). 
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Figura 7. Estructura genética de Siphonaria lateralis según DAPC, y asignación de individuos de K=8 

(original) a K=4 (inferido). 

 

∆K de Evanno es un estadístico ad hoc que indica el número de K más probable para dar cuenta del nivel 

de estructura más alta (Evanno et al. 2005), pero no necesariamente reflejar el número óptimo de grupos, 

como han discutido Gilbert et al. (2017) y Janes et al. (2017). Structure, sin embargo, es una herramienta 

visual poderosa para identificar la estructura poblacional entre distintos valores de K para elegir un K que 

no solo recaiga en métodos estadísticos o en la mayor partición de la estructura, sino que también rescate 

información biológica importante (Gilbert 2017, Janes et al. 2017). Para Siphonaria lateralis, el análisis de 

Structure (Fig. 8) destaca la partición de la estructura genética más fuerte con K=2, que diferencia 

Sudamérica de Islas, mientras que K=3 distingue Patagonia de Malvinas/Falklands e Islas Sub-Antárticas, 

agrupación consistente con los principales grupos distintivos en el IBS y PCA. Sin embargo, lo más 

interesante surge al observar K=4, el cual provee información genética relevante ya que no solo particiona 

4 grupos genéticamente diferentes al igual que en el DAPC, que también son apoyados por Ln p(K), sino 
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también ilustrando la presencia de un componente genético de Kerguelen dentro de South Georgia en 5 

individuos, posibles migrantes de 3era generación.  
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Figura 8. (A) Mapa de la estructura genética, (B) Partición Structure para de Siphonaria lateralis de K2-4), 

(C) ∆K Evanno señala que el número más probable de clústeres es 2, sin embargo, K=2 pierde componentes 

de la estructura genética detectada por otros análisis (K>3), mientras que (D) Ln p(K) indica K=4. 

 

Finalmente, el Análisis de Varianza Molecular (Tabla 4) contemplando las 3 hipótesis de alternativas 

provistas por los análisis de estructuración genética; 1) Sudamérica – Islas Sub-Antárticas (SA-IS), 2) 

Patagonia – Malvinas/Falklands – Islas Sub-Antárticas (PAT-FK-IS) y 3) Patagonia – Malvinas/Falklands – 

South Georgia – Kerguelen (PAT-FK-SG-KER), demostró que la mayor proporción de la varianza molecular 

total reside en los grupos, alcanzando su valor máximo en la hipótesis de 4 grupos (Va / Va +Vb ;Tabla 3), 

con una diferencia de ~4% de la hipótesis de 3 grupos. Más aún, al realizar un Fst entre pares de grupos 

considerando K=4 (Fig. 9), todas las comparaciones resultaron en una fuerte estructura genética 

significativa, siendo el valor de Fst moderado-alto sólo entre South Georgia y Kerguelen, aunque 

significativo, lo cual sugiere considerar a South Georgia como un cuarto grupo genético para Siphonaria 

lateralis. Consecuentemente, las estimaciones de flujo génico consideraron que las 8 localidades 

muestreadas para Siphonaria lateralis se agrupan en 4 unidades, para esclarecer si existe una segregación 

significativa entre las Islas Kerguelen y South Georgia, separadas por ~6.000 km de distancia geográfica. 

 

Tabla 4. Comparación de AMOVAs entre 2, 3 y 4 grupos genéticos. 

Hipótesis Va Vb Vc Va / Va +Vb Fct Fsc Fst 

1) SA-IS 57.56 27.09 15.35 68,00 0.5755 0.63833 0.84649 

2) PAT-FK-IS 81.27 4.69 14.04 94,54 0.81269 0.25045 0.85960 

3) PAT-FK-SG-KER 80.53 1.37 18.10 98,33 0.80529 0.07061 0.81904 

Va = componente de la varianza explicada por diferencias entre grupos, Vb = componente de la varianza 

explicada por diferencias entre poblaciones dentro de los grupos, Vc = componente de la varianza explicada 
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por diferencias dentro de las poblaciones. 

 

 

Figura 9. Fst entre pares de los 4 grupos principales, todas las comparaciones con p-values significativas. 

 

Flujo génico. Las estimaciones de flujo génico a lo largo de >8.500 km de océano son consistentes con la 

separación de Patagonia, Malvinas/Falklands, South Georgia y Kerguelen. El análisis de EEMS ilustra las 

tasas promedio de migración posteriores (m) en log10(m), graficando en tonos azules migración positiva 

(flujo génico) y en naranjos migración negativa (barreras genéticas). Malvinas/Falklands se encuentra 

notoriamente segregado del resto de las localidades, posiblemente debido a una barrera al flujo génico, 

al igual que las localidades que componen Patagonia, en menor medida. Por otro lado, entre South Georgia 

y Kerguelen el espectro es celeste, señal de bajas tasas de migración estos grupos (Fig. 10). 
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Figura 10. Superficies de migración efectiva estimada en EEMS para los 4 grupos genéticos. 

 

Las distintas aproximaciones utilizadas para estimar flujo génico entre los 4 grupos detectados por los 

análisis de estructuración indican que la migración entre estos es limitada. Según el análisis de GENEPOP 

(Fig. 11), el cual ilustra el flujo génico histórico, sólo entre South Georgia y Kerguelen ocurre un intercambio 

de individuos, aunque este es bastante bajo. Esta aproximación señala flujo histórico, pero, asume que 

este es simétrico (no diferencia entre migrantes e inmigrantes), por lo que visualizar las redes de migración 

contemporánea relativas de diveRsity resultan útiles para distinguir que la migración significativa ocurre 

desde Kerguelen hacia South Georgia (Fig. 12). Sin embargo, ninguna de estas 2 aproximaciones incluye 

una estimación de auto reclutamiento (mantención de individuos en la población de origen), a diferencia 

de BA3, que indica que los 4 grupos geográficos y genéticos de Siphonaria lateralis se sostienen 

principalmente por la retención local, asignando al menos 95% de los individuos al lugar de origen (Fig. 

13). Finalmente, a través de BA3 no se logró identificar migrantes de primera, segunda o tercera 
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generación, asignando a todos los individuos como 100% pertenecientes a tu población de origen, a 

diferencia de los 5 individuos identificados como posibles migrantes de tercera generación, visualmente, 

en el Structure (K=4, Fig.7). 

 

 

Figura 9 Número promedio de migrantes efectivos entre poblaciones por generación (Nm) estimado en 

GENEPOP. 
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Figura 10 Red de migración significativa entre pares de grupos (1.000 repeticiones de bootstrap). 

 

 

Figura 11 Matriz de tasas de migración entre grupos inferidas en BA3 (diagonal = auto reclutamiento).
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Discusión 

 

 

 

 

Este estudio aborda con marcadores SNPs la diversidad, estructura y flujo génico de Siphonaria lateralis, 

abarcando gran parte de su distribución geográfica dentro del océano Austral, en las costas de Sudamérica 

del Pacífico y Atlántico Sur, islas Malvinas/Falklands, e islas Sub-Antárticas South Georgia y Kerguelen. A 

través de marcadores SNPs dispersos por el genoma detectamos la presencia de 4 grupos genéticamente 

distintos; i) Patagonia, ii) Islas Malvinas/Falklands, iii) South Georgia, y iv) Kerguelen. Esta estructura difiere 

de lo reportado por González-Wevar et al. (2018), quienes identificaron 3 grupos genéticamente 

estructurados de Siphonaria lateralis, pero son complementarios ya que relatan distintas temporalidades: 

histórica versus contemporánea. Por otro lado, si bien se ha descrito que Siphonaria lateralis sería capaz 

de dispersar largas distancias a través del rafting asociado a Durvillaea antarctica (González-Wevar et al. 

2018), macroalga que debido a su flotabilidad habrían permitido la recolonización Sub-Antártica  de su 

fauna asociada, los resultados de este estudio indican que este mecanismo de conectividad no se mantiene 

a lo largo de toda el área de distribución de S. lateralis en el océano Austral, sólo ocasionalmente 

resultando en flujo génico. Por su parte, Sudamérica e islas Sub-Antárticas presentan 2 patrones distintos 

respecto a la estructura y conectividad genética de esta especie. De hecho, ambas áreas geográficas 

corresponden al nivel más alto de partición genética, las cuales corresponden a las zonas Sub-Antártica y 

Antártica, que están separadas por una importante barrera oceanográfica en donde convergen masas de 

agua con distintas propiedades (Clarke et al. 2005, Fraser et al. 2012), el Frente Polar, por lo cual es válido 

considerar que estas zonas estarían sujetas a distintos procesos en la actualidad. 

 

A pesar de que Patagonia y Malvinas/Falklands son geográficamente cercanas (~500 km), estas 
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poblaciones de S. lateralis exhiben una fuerte diferenciación genética. Si bien ambas localidades se 

consideran dentro de la misma provincia biogeográfica Magallánica (aunque su estatus ha sido discutido; 

ver Camus 2001, Briggs & Bower 2011, Brun et al. 2020), los patrones de distribución y/o dispersión suelen 

ser más complejos que los esquemas biogeográficos generales, dependiendo del grupo taxonómico 

estudiado (i.e. Dietz et al. 2015, Harder et al. 2016, Cárdenas et al. 2020, Guller et al. 2020, González-

Wevar et al. 2016, 2018, 2021). Estudios con marcadores tradicionales en algunos taxa como Gastrópodos 

no muestran evidencia de diferenciación genética entre Patagonia e islas Malvinas/Falklands (Fernández-

Iriarte et al. 2020, González-Wevar et al. 2021). Sin embargo, otros organismos si reportan una fuerte 

diferenciación genética poblacional entre Patagonia e islas Malvinas/Falklands, como es el caso de 

Picnogónidos (Dömel et al. 2019), Crustáceos (Leese et al. 2008, 2010, Nikula et al. 2010), inclusive 

Teleósteos (Segovia et al. en revisión), y algunas especies de pingüinos como papúa (Pertierra et al. 2020) 

y penacho amarillo del sur (Lois et al. 2020, Frugone et al. 2021). Más aún, en algunos se han observado 

claras divergencias, deviniendo en linajes distintos para Malvinas/Falklands y Patagonia en Bivalvos 

(González-Wevar et al. 2019), Gastrópodos (González-Wevar et al. 2016, 2018, 2021), Picnogónidos (Dietz 

et al. 2015), inclusive en vertebrados como pingüinos (Vianna et al. 2017, Frugone et al. 2018). Esta 

divergencia se observa también en Siphonaria lateralis, ya que tanto González-Wevar et al. (2018) con 

marcadores tradicionales, así como la información provista por los SNPs, detectan una marcada separación 

entre Malvinas/Falklands y Patagonia, indicando que estas son poblaciones han estado aisladas una de la 

otra por un tiempo considerable de tiempo y que continúan aisladas hasta el presente.  

 

Según González-Wevar et al. (2018), la existencia de linajes divergentes entre poblaciones de S. lateralis 

de Patagonia y Malvinas/Falklands sería producto de la historia climática de la zona, en donde ciclos 

glaciales recurrentes durante el Pleistoceno han dado origen a distintos linajes o complejos de especies 

crípticas en el SO (Thatje et al. 2005, Stewart et al. 2010, Hewitt 2011, Sérsic et al. 2011, Saucède et al. 
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2014). Sin embargo, estas glaciaciones han afectado de manera distintas las diferentes regiones de la 

Provincia Magallánica. La costa Pacífica de la Región Magallánica (42°S-56°S) fue extensamente cubierta 

por la Capa de Hielo Patagónica (Hulton et al. 1994,. 2002, Rabassa et al. 2005, Rabassa et al. 2011), y 

extinguió casi toda la biota bentónica somera (Thatje et al. 2005, Convey et al. 2009, Post et al. 2014), 

mientras que, al contrario, la costa del Atlántico Suroeste fue afectada en menor medida (Glasser & 

Jansson 2008). Zonas como las Islas Malvinas/Falklands acumularon poco o nada de hielo durante el UMG 

(Hodgson et al. 2014), permitiendo la supervivencia de muchas especies (Rabassa et al. 2005, Clarke & 

Crame 2010, Hemery et al. 2012), por lo que Malvinas/Falklands es considerada un refugio glaciar (al igual 

que la costa Noratlántica de Patagonia y el Norte de la Isla de Chiloé en el Pacífico; Clapperton & Roberts 

1986, Clapperton 1988, 1990, 1994, Hodgson et al. 2014), del cual existe amplia evidencia molecular a 

través de marcadores tradicionales (Leese et al. 2008, 2010, Nikula 2010, Cumming et al. 2014, Dietz et al. 

2015, González-Wevar et al. 2016, 2018).  

 

Por una parte, los resultados de SNPs obtenidos en el presente estudio en Siphonaria lateralis, sustentan 

la hipótesis de Malvinas/Falklands como un refugio glaciar distinto a Patagonia, ilustrado a través de las 

señales típicas de una población que subsistió en refugios glaciares (Allcock & Strugnell 2012, Lau et al. 

2020). La población de Malvinas/Falklands presenta una diversidad genética mucho más alta que los otros 

sitios muestreados, tanto en los índices de Heterocigosidad como en la proporción de loci polimórficos 

(Tabla 3). Los fiordos y canales de Patagonia, Kerguelen y más aún Georgia del Sur han sido mucho más 

impactados por el avance de los hielos sobre las márgenes continentales (Hodgson et al. 2014) donde las 

poblaciones de S. lateralis podrían haber experimentado fuertes cuellos de botella o también 

corresponder a poblaciones recientes que recolonizaron estos sitios durante el proceso de deglaciación. 

Por otra parte, nuestros resultados proveen de nuevas evidencias para considerar a Malvinas/Falklands 

como un linaje evolutivo de Siphonaria lateralis distinto a Patagonia. Aunque los marcadores SNPs 
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anónimos dispersos en el genoma no permiten diferenciar estructura genética de estructura 

filogeográfica, la fuerte diferenciación observada entre Malvinas/Falklands y los otros sitios, así como la 

gran cantidad de alelos privados en este sitio, vienen apoyar las conclusiones de la existencia de 

divergencia de esta población, sugerida con marcadores mitocondriales (González-Wevar et al. 2018). Las 

características oceanográficas generarían discontinuidades ambientales (i.e. Gillespie & Roderick 2014, 

Yamazaki et al. 2017, Liu et al. 2019), y mantendrían la separación de estas dos poblaciones en la 

actualidad. Particularmente, la Corriente de las Malvinas, que fluye hacia el Norte a lo largo de la placa 

continental de Argentina hasta aproximadamente los 38°S (Matano et al. 1993; 2010), ha sido nombrada 

como uno de los factores que promueve la aislación y limita el flujo génico entre Sudamérica y las Islas 

Malvinas/Falklands (Eudyptes chrysocome, Frugone et al. 2018, Lois et al. 2020, Frugone et al. 2021), ya 

que la salinidad, temperatura, y productividad primaria, entre otras características oceanográficas 

(Guerrero et al. 1999, Acha et al. 2004, Severov et al. 2012) difieren entre las costas de Islas 

Malvinas/Falklands y las costas Patagónicas, lo cual supondría una barrera a la dispersión de Siphonaria 

lateralis entre ambas zonas, a pesar de la cercanía geográfica y el potencial de rafting, propiciando su 

mantención como linajes evolutivos distintos, como ocurre en Bivalvos o Gastrópodos (González-Wevar 

et al. 2019, 2021) e incluso otras algas no-flotantes que dependen de otras macroalgas (Fraser et al. 2013). 

 

En contraste, Siphonaria lateralis presenta conectividad a muy larga distancia en el OA. Localidades 

geográficamente lejanas, las islas South Georgia y Kerguelen, separadas por ~7.000 km, muestran la 

existencia de un flujo génico, aunque a nivel moderado. Si bien Siphonaria lateralis es una especie que 

posee un escaso o nulo potencial dispersivo por sí solo, se ha planteado que dentro del océano Austral las 

características del ciclo de vida (i.e. modo de desarrollo) tendrían poca influencia en los patrones de 

dispersión y la estructuración genética (Moon et al. 2017, Halanych & Mahon 2018, González-Wevar et al. 

2018, 2021). De hecho, diversos organismos con desarrollo indirecto presentan ensambles de especies 
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crípticas a lo largo de su distribución (i.e. González-Wevar et al. 2017, Hauquier et al. 2017, González-

Wevar et al. 2019, Zbawicka et al. 2019), mientras que taxa bentónicos con desarrollo protegido 

mantienen distribuciones circumpolares, como Crustáceos (Leese et al. 2008, 2010, Nikula et al. 2010), 

Bivalvos (Gérard et al. 2009, Cárdenas et al. 2020, Guller et al. 2020), Gastrópodos (Cumming et al. 2014, 

González-Wevar et al. 2018). 

 

Adultos y masas de huevos Siphonaria lateralis han sido observados asociados a rizoides de la macroalga 

Durvillaea antarctica (González-Wevar et al. 2018), la cual le permitiría dispersar pasivamente por rafting 

(dispersión asociada a elementos orgánicos o inorgánicos flotantes, Thiel & Gutow 2005, Thiel & Haye 

2006), mecanismo que es de gran importancia global (Anderson et al. 2017, López et al. 2017, Waters et 

al. 2018, Salloum et al. 2020), así como también dentro del océano Austral, ya que ha permitido la 

colonización o recolonización de algunas islas (Fraser et al. 2011, Puccinelli et al. 2018), la mantención de 

una amplia distribución geográfica (Nikula et al. 2010, Cumming et al. 2014), y facilita el intercambio de 

individuos a escala transoceánica que por sí solos no abarcarían grandes distancias (Leese et al. 2010, 

Fraser et al. 2011, Nikula et al. 2013). Durvillaea antarctica es una marcoalga que, si bien varía su 

disponibilidad conforme a la estacionalidad e hidrodinámica regional (López et al. 2016, Tala et al. 2019), 

presenta diversas características que la convierten en un organismo viable para la dispersión por rafting 

de Siphonaria lateralis. Entre ellas 1), la distribución geográfica de esta macroalga coincide con la 

distribución de este gastrópodo (y otros Moluscos; ver Griffiths & Waller 2016), y 2), a excepción de Chile 

Central y Nueva Zelandia, es genéticamente homogénea en su distribución (~10.000 km), presentando un 

único haplotipo compartido entre Patagonia y las islas South Georgia, Gough, Marion, Crozet, Kerguelen, 

Macquarie, Antípodas y Malvinas/Falklands (Fraser et al. 2009, 2010), las cuales habrían sido recolonizadas 

desde Chile Central, patrón que se repite con SNPs (Peters et al. 2019), 3), se estima que hay al menos 20 

millones de rafts con rizoide presentes en el océano Austral, capaces de sustentar gran diversidad de 
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organismos (Smith 2002) , y 4), quizás la más relevante, esta especie tiene la habilidad de viajar grandes 

distancias debido a que sus filoides (hojas) tienen una médula con estructura de "panal" rellena de gas, lo 

cual le permite flotar en el océano (Stevens et al. 2002). Es esta flotabilidad y su distribución la que junto 

a las características oceanográficas determinarán la disponibilidad, viabilidad, y alcances de la trayectoria 

del rafting (Garden et al. 2014, Bussolini & Waters 2015, López et al. 2016, Macaya et al. 2016), ya que, al 

desacoplarse del sustrato bentónico, estas macroalgas flotan en la superficie oceánica y viajan con las 

corrientes marinas.  

 

Dentro del océano Austral la característica oceanográfica más relevante es la Corriente Circumpolar 

Antártica, la cual fluye en dirección Oeste-Este y conecta todas las masas de tierra en el hemisferio Sur, 

incluyendo islas oceánicas remotas (Leese et al. 2010, Hunt et al. 2016), la cual en conjunto con el rafting 

darían cuenta de la distribución geográfica y conectividad genética detectada por González-Wevar et al. 

(2019). Ahora, si bien estudios recientes reportan que la dispersión a gran-distancia es más común en altas 

latitudes (50°-60°, Tala et al. 2019), Moon et al. (2017) señala que, posiblemente, los eventos de rafting 

serían insuficientes para mantener la conectividad genética contemporánea, como es el caso de Siphonaria 

lateralis en el total de su distribución y entre la zona Sub-Antártica y Antártica, más no dentro de la zona 

Antártica. Los bajos valores de flujo génico reportados entre Kerguelen-South Georgia no son raros, 

considerando que la mayor parte de los individuos no migra, y se mantiene dentro del pool genético de su 

población de origen, promoviendo la deficiencia de heterocigotos y la baja diversidad genética. No 

obstante, lo más interesante del flujo génico observado es su direccionalidad, ya la migración más 

relevante se da desde Kerguelen hacia South Georgia, que si bien ocurre de Oeste a Este siguiendo el 

sentido horario que recorre la Corriente Circumpolar Antártica, lo hace abarcando una amplia distancia de 

~16.000 km. De acuerdo a los resultados de Fraser et al. (2018), Durvillaea antarctica sería una macroalga 

con alta efectividad como dispersor de larga distancia (>20.000 km), ya que simulaciones de partículas 
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liberadas desde Kerguelen y South Georgia indican que entre <0.2% de estas llegaron al continente 

Antártico en menos de 2 años, lo cual es un tiempo biológicamente plausible para esta especie (Tala et al. 

2016, 2019), y a la vez para los invertebrados asociados, cuyos juveniles podrían subsistir en talos y rizoides 

de D. antarctica a la deriva por generaciones (Fraser et al. 2011, López et al. 2016). Así mismo, ilustra vías 

de flotabilidad/dispersión a todas las masas terrestres del océano Austral (<0.1% partículas), incluyendo 

hacia Sudamérica, patrones de dispersión que nuestros datos no soportan, ya sea porque son eventos 

demasiado estocásticos, o hay condiciones adversas para Siphonaria lateralis, al, por ejemplo, cruzar el 

Frente Polar de Sur a Norte, a temperaturas 3-4°C más cálidas (Post et al. 2014). Las trayectorias simuladas 

por Fraser et al. (2018), si bien muestran diversas posibilidades de dispersión a muy larga distancia, 

apoyarían la existencia de migración desde South Georgia hacia Kerguelen, mientras nuestros datos 

genéticos apoyan una dispersión de Kerguelen hacía South Georgia. Sin embargo, ambos patrones de 

dispersión siguen siendo coherentes con la circulación de la Corriente Circumpolar Antártica, y el hecho 

de carecer de datos genéticos de islas intermedias entre Kerguelen y South Georgia, como Macquarie, 

dificulta señalar si estas localidades actúan como stepping-stone para la conectividad genética, sobre todo 

considerando que en González-Wevar et al. (2018) las islas Macquarie y Kerguelen están conformadas por 

el mismo haplotipo. De toda manera, la dispersión desde Kerguelen a South Georgia sería de baja 

frecuencia, estocástica, y no lo suficiente como para promover la homogeneidad genética para que 

Kerguelen y South Georgia conformen una única población. Sin embargo, ocurriría a una razón suficiente 

para mantener un grado de conectividad genética para preservar la integridad de la especie e impedir la 

divergencia entre estas poblaciones.  
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Conclusiones 

 

 

 

 

El presente estudio provee información relevante para considerar ampliar la cantidad de estudios a través 

de marcadores genómicos dentro del océano Austral (SNPs, Moon et al. 2017, Halanych & Mahon 2018), 

y así esclarecer los patrones de conectividad y mecanismos subyacentes de esta zona geográfica de gran 

importancia. Esta aproximación mediante SNPs, no sólo complementa la historia descrita por marcadores 

tradicionales para una especie ampliamente distribuida en el océano Austral, Siphonaria lateralis, sino que 

también da nuevas luces acerca de los patrones de conectividad genética en esta zona, brindándole apoyo 

al planteamiento de que la ecología de los invertebrados marinos bentónicos tiene mayor relevancia en 

moldear estos patrones, por sobre las características de la historia de vida. Por otro lado, suma evidencia 

a la hipótesis de islas Malvinas/Falklands como un refugio glacial alternativo a las costas del Norte de 

Patagonia, poblaciones que se mantienen independientes y han conformado linajes divergentes. Además, 

recalca la importancia de la escala temporal a la cual se considera el rafting, ya que este presenta señales 

de ser un mecanismo estocástico y limitado actualmente, ocurriendo sólo dentro de la zona Antártica y a 

distancias extremadamente amplias, y no a lo largo de toda la distribución geográfica, como sugieren 

marcadores tradicionales. Finalmente, este carácter limitado o esporádico de la dispersión mediada por 

rafting ha permitido la diferenciación de las poblaciones de Siphonaria lateralis en grupos geográficamente 

coherentes, así como se ha documentado en otras especies (Cumming et al. 2014),
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