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Resumen

Las oscilaciones climáticas del Pleistoceno (OCP) generaron una serie de translormaciones

en el paisaje vegetacional sudamericano. Sc han relacionado la diversiflcación de distintos

grupos con los cambios en el paisajc. pt'incipalmente debido al efecto de las OCP. En el caso

de ambientes áridos. las oscilaciones en cl paisa-ie vienen de la mano con el dcsplazamiento

dc los límites de extensión de Ios desicrtos, lo clue podría cstar explicando los eventos de

diversificación de los laxa de ambicntes áridos y' serniár'idos. El género Ecl inogonin Spinola"

1837 (Coleoptera. Buprcstidae) contiene l7 especies de escarabajos que habitan en

vegctación de ambientes áridos y semiáridos de la vcfiiente occidental de la cordillera de los

Andes" dc las cuales 9 especies son sinrpátricas en la zona del desiefto costero. entre los 26o5

hasta los 30"S. Por lo tanto, dado la evidencia se presllme que Ectinogonio habría especiado

producto del efecto indilecto de las OCP. y entonces se esperaría que los eventos de

divergencia dc este grupo sean coincidcntes con el inicio del Pleistoceno (2.6 Ma). Para

resolvel esta interrogante se trabajó con los malcadores mitocondriales quc codifican para la

proteína Citoclomo C Oxidasa subunidad I (COI) y RNA riboson-ral l65 ( I 65) de las distintas

especies Ílruestreadas del género Ectinogoniu. con cl fln de reconstruir las relaciones

filogenéticas mediante diferentes métodos de reconstrucción (MP. MV. lB). adicionalnrente

se estimó los ticmpos de divelgencia y por último se construycron redes de haplotipos.

Ectinogonia cs rm grupo n.ronofilético y se identificaron cuatro clados principales dentr"o del

géncro. los cuales se agrupan en dos glupos segúrr su distribución geográfica" el primero de

distribución centro-sur confbrmado por 3 claclos. mientras que el scgundo grupo conlbrnrado

por un irnico clado nofiino. teúne l3 especies nominales definiclas por la morftrlogía. Los

eventos de divergencia del genero Ectinogonia habrían comenzado duranle el Plioceno.



separándose los cuatro clados desde hace 3.9 Ma en adelante. La diversificación del clado

noÉino habría comenzado dulante el Pleistoceno hace2.I2Ma.Tanto en las reconstrucciones

filogenéticas como en las redes de haplotipos hay ooincidencias parciales con la taxonomía

tradicional del grupo, sin embargo las unidades que se rescatan en las dos aproximaciones

coinciden entre ellas y se coruesponden también con la procedencia geográfica.
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Abstract

The climatic oscillations of the Pleistocene (COP) generated a series of transfomations in

the South American vegetation landscape. The diversification of different groups has been

related to the changes in the landscape, mainly due to the effect of'the COP. ln the case of

arid environments, the oscillations in the landscape come together with the displacement of

the limits of the deserts, which could be explaining the diversification events of arid and

semi-arid environments taxa. The ge ts Ect¡nogonia Spinola, 1837 (Coleoptera,

Buprestidae) contains 17 species ofbeetles that live in arid and semi-arid vegetation ofthe

westem slope ofthe Andes mountain range, of which 9 species are sympatric in the coastal

desert zone, Between 26 ' S and 30 ' S. Therefore, given the evidence it is presumed that

Ectinogonia would have speciated product of the indirect effect of COP, and then it would

be expected that the divergence events of this group coincide with the onset of Pleistocene

(2.6 Ma). In order to solve this question we worked with the mitochondrial markers encoding

the protein Citochrome C Oxidase subunit I (COI) and 165 ribosomal RNA (163) of the

different species sampled from the ge )s Ectinogonla, in order to reconstruct tfre

phylogenetic relationships by different methods ofreconstruction (MP, ML, IB), additionally

we estimated the times of divergence and finally haplo§pe netlvorks were constructed.

Ectinogonia is amonophyletic group and identified four main clades within the genus, which

are $ouped into two groups according to their geographic distribution, the first ofthe south-

central distribution made up of 3 clades, while the second group formed by a single northem

clade, grouping 13 nominal species defined by the morphology. The divergence events ofthe

genus Ectinogonia would have begun during the Pliocene, separating the four clades from

3.9 Ma onwards. The diversification of the northem clade would have begun during the

x



Pleistocene 2.12 Ma. In both the phylogenetic reconstructions and in the haplo§pe networks

there are partial coincidences with the traditional taxonomy of the group, however the units

that are rescued in the two approaches coincide between them and they also correspond to

the geographical origin.
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Introducción

El escenurio

La l.ristoria geológica y olirnatológica de Suclanrérica ha modelado la biodiversidad en

Sudarnérica durantc cl transcurso de los últinros 65 Ma. (Hinojosa & Villagran 1997.

Hinojosa 2005). Adicionalmente la diversificación a nivel de género 1'especie en diversos

grupos habrían ocurrido dr.rtante el Cuaternario (0-2.6 Ma). debido probablemente al

ef-ecto de las oscilaciones climáticas propias de esta época (Hewitt 2000). Turcheto-Zolet

et al. (2013) srrgieren que el 57% de los eventos de divergencia citados para Sudamérica

ocurrieron durante el Pleistoceno y qlle este patrón se habría repetido en todas las zonas

geográficas clel continente.

Las oscilaciones climáticas del Pleistoccno (OCP) fueron una serie de cambios en los

regímenes climáticos donde se alternaba entrc fases glaciales de clima más frio y hirmedo

respecto al actual y láses interg)aciares con clima más parecidos al réginren actual (Pctit

et al. 1999" Pinot et al. 1999. Zachos et al. 2001. Kaplan et al.2008. Rojas et aI.2009).

Durante el Pleistoceno. las fases glacialcs abarcaron el 80% de la duración de este periodo

(Rull 2009). Estas oscilaciones habrían provocado cambios en el paisaje" los cuales están

ampliamente descritos. especialmente para la zona sur de Sudamérica (Hcusser 1990.

Villagran 1990. Clapperton 1994. Denton 1999. Villagran 2001. Premoli et al. 2002.

Kaplan ct aI.2008. Quiroga & Prernoli 2010. Mathiasen & Premoli 2010. Premoli et al.

201 0). Durante las Iáses glacialcs Llna extensa capa de hielo lrabría cubiemo gran parte de

la porción sur del continentc y las cimas de los Andes por el nofte (Villagran 1990.

Clappcrlon 1994. DenLon et a|.1999, Villagran 2001. Kaplan et al. 2008). Pese al efecto



de los hielos, se han identificado zonas en donde la biota pudo persistir dentro de las áreas

impactadas (Premoli et al 2002,2010, Mathiasen & Premoli 2010), conociéndose estas

como "refugios glaciales", las cuales serían espacios geográficos acot¿dos que pueden

albergar comunidades propias de zonas más templadas cuando las condiciones generales

no son favorables (Bennett & Provan 2008). Tanto la presencia de los hielos, como el

desplazamiento hacia el norte de los vientos del oeste mantenían las vegetaciones de

bosque en latitudes más bajas a su distribución actual (Villagran 2001). En el caso de los

taxa de altura, estos podrían haber expandido su disÍibución durante las fases glaciares

y estarían actualmente en "refugios interglaciales" ubicados en la cima de montañas y

cordilleras, por lo que la definición de refugio se construye en función del nicho ecológico

del gmpo en estudio (Bennet & Provan 2008, Holderegger & Thiel-Egenter 2009, Steward

et al. 2010).

Por otra parte, zonas áridas como el desierto de Atacama también experimentaron cambios

en el paisaje durante el Cuatemario, debido a que durante las fases glaciales los limites

sur y éste del desierto de Atacama se contraían hacia el centro de aridez producto del

aumento en las precipitaciones durante estos períodos (Latorre et al. 2002, Maldonado et

al. 2005, Mo¡eno et al. 2007) por lo que el desierto era en parte reemplazado por

vegetación de puna y matorral estepario (Fig. 1) §illagran 2001, Moreno et al.2007,

Gayo et al. 201,2, Diaz et al. 2012), mientras que durante los episodios interglaciales y

máximos glaciales los limites sur y éste del desierlo se extendería hasta una posición

similar a lo que acontece actualmente debido a la falta de precipitaciones. Por lo tanto, la

extensión y contracción del desierto absoluto, podría tener un efecto similar sobre la biota



del desierto- a lo que habría ocurrido con los hielos en las latitucles Irra,vores. En analogía

con los relugios glaciales. durante Ios periodos de máxima extensión del desierto absoluto"

podríarr eristir zonas estables. tales cor¡o qr-rebradas y/o valles. que pudieron haber

actuado como "refugios desérticos" (Mujica et al. 2014). En contraste. durante las

transiciones de fases glaciales-interglaciales. las comunidadcs propias de desiefto

sobrevivirían en "refugios xéricos" durante la contracción del desierto (Ossa 2013).

Figura l. Dist¡ibución modema de pisos vegetacionales de Chile Norte. inferido despLrés de

Villagrlm & Arroyo 1983. Las fleclras indican rnigración de especies vegetales durante el

cuaternario (Moreno et al 2007).

En este escenario. el desplazamicnto de la vegetación hacia menores alturas durante las

fascs glaciales" podría aumentar el rango de distribución de taxa de altura. mientras que

durante la lhse interglacial. los pisos vegetacionales se elevaban ¡, los rangos de

distribución de diversos glupos asociados se l'ragmentaban (Vuilleumier 1971" Fuentes &
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.lahsic 1979). Po1'lo tanto. se podría esperar que la extensión ,v contracción del dcsierto

absoluto podría haber favorecido eventos de diversiflcación. así como también eventos de

ertinción. perdida de diversidad genética y cambio constante en el rango de distribución.

(Fuentes &.laksic 1979. Knowles 2000.2001. Zuñiga-Reinoso 2015).

El modelo bioltigico

El géncro Ectinogonra Spinola. 1837, es un gtupo de escarabajos de la farnilia Buprestidae

compuesto por I7 especies nominalcs, tres de ellas con dos subespecies cada una (Cobos

1953. Moore 1994. Bellanr1,2006). El género ha tenido una historia taxonómica dinánrica"

desde que 1-ue descrito por Spinola cn 1837, con una única especie. Eclinogonia buclueti

(Fig. 2A). Posteriormente. Solier (1849) movió esta especie al género Zalry-talpis ,v luego

Kerremans (1903). reestablcció eJ género Ectinogonio con una dctallada descripciórr de

los rasgos morfológicos que validan esLe género. Consecutivamcnte. Olave (1935) creó

dos géneros a partir de algunas especics dc Ectinogonio: Achar¿lella y Pseutloltrmpefis.

los cuales airn son válidos. En la revisión de Ectinogon¡o por Cobos ( I 972). se cuestiona

la posición sistemática del géncro y el número de especies descritas la cual se propone

como sobresLimada. Finalmentc" Moore (1994) revisó nueva;¡ente el erupo- añadiendo

cinco nuevas especies ¡,dos subcspecies en base a morfología. legando la taxonomía que

actualmente se usa para el grupo. Una dificultad de la sistemática de este grupo está

asociada a la alta variabilidad morfblógica intraespecífica (eg. 8../astitlio,sa. E. rcitmoni.

E. ulacomensis. E. cosfaÍa. E. chalyboe iven¡'is. E. minor gutierreziv E. btrcltreti) (Cobos

1953. Moore 1994). la cual hace difícil la delin.ritación morfológica entrc especies. Esto

conlleva a que exista Lrna gfan cantidad de especics crípticas. ya qlte soÍl

4



morlológicamente similares entre ellas (c E. roitman¡. L. oÍoconlens¡s. L. m¡nor guf¡elez¡.

E. .foslidiosci). dando cucnta la necesidad de usar nucvas I'lerramientas" como las

filogenéticas. quc pcÍrnitan evaluar de fbrma mírs rigurosa. la validez de estas cspecies

nominalcs cn ur contexto ancestro-descend iente.

Figura 2. Vista dorsal de E. buquetí henbra (A). E chulyboeítetttris t,agenknechli posada sobre

lollaje de Senecio sp. (B). E. danriní forrajeando flores de CoplaTro a cinérea (C). Ht'Lbitat de -o.

btrqueri en provincia del Ñuble (D) ), Hábitat de E. ptlverea en Putre (E).

Estas especies se distribr-ryen principalmente en anrbientes áridos y semiáridos dc la

veftiente occidental de la Cordillera de los Andes (Bellamy 2006) (Fig.2D 1'28). Estos

escarabajos son de vágilidad moderada. debido a c¡ue son capaces de lracer vuelos de corta

disrancia y son altamente dependientes de vegetación arbustiva xérica. Esto se debe a que

su ciclo biológico depende de este tipo de vegetación. ya que las larvas ban'enadoras se

desarrollan dentro de troncos y ramas de estos arbustos v los adultos se alimentan de las



partes florales y/o foliarcs (Fig.28 1 2C) (Moore 1994. Bellam¡ 2006. Moore & Vidal

2015). Se encuentran distribuidos cntrc los l8'S y los 38'S. abarcando hábitats

contrastantcs como las planicies lilorales ¡, alturas sobre los 3000 m.s.n.m. en la cordillera

dc los Andcs (Fig. 3) (Moorc I 994. Moorc & Vidal 201 5). Adicionalmentc. cn cstc rango

de distribtrción la riqr:eza de especie no es homogénea. ),a que en la zona litoral de la

tercera y cuada resión (26'5-30'5)" lrabrían 9 cspccies" pudiendo encontrarse de tres a

cuatro especies viviendo en sirnpatría en una misma localidad (Moorc 1994. Anguita obs.

pers). compartiendo incluso el mismo sustrato/florraje. Por otra pafie. en Chile central

(desde Santiago lracia el sur). hay pocas de estas especies. una especie (.8. buc¡ueti) con un

anrplio raneo de distribución. mientras que las otras posccn distrjbución bicn acolada a las

curnbres de 1a coldillela de la Costa ¡, de los Andes (Fig. 3). Por 10 tanfo. EcÍinogonio

parece ser un modclo dc cstudio atractivo. debido a su patrón de distribución. con una

zonas norte de alta diversidad de especics (franja litoral entre los 26"S a los 30"S).

mientras que en el sur. se observa Lrna zona pobre en especies lo que estaría refle-jando

patlones evolutivos dilerenciados latitudinalmente.



Planicle litoral
C, de la Costa

Depreslón

Figura

DistribLrción

latitudinal de especies

de Ectittogt»ia. Se

divide el territorio cn

3 zonas geográficas:

Planicie litol al.

Depresión

irtermedia-Cordi I leta

de la Costa )'

Cordillera dc lo-s

Andes. Cada barra

reprcscnta el rango

latitudinal cle la

distlibución de una

especie.

C- de los



Hipótesis

Dcbido a que numerosos taxa diversillcaron durante el Pleistoccno por los cambios en el

paisaje a consecue¡rcia de las oscilacioncs climát¡cas y quc estas tu\ ieron Lrn irnpacto

latitudinalmente diferenciado. se proponc que las osciiaciones climáticas del Pleistoceno

son la. rc'ponsrhlcs del nroceso de di\e[silicacióll el'] [.r1,?',((r,?l(1.

Pledicción: Se espera que los ticmpos del divelgencia dentro del género Eclinogonia

ocurran dulante el Pleistoceno (2.6 - 0.01 Ma).

Obietivos

Obietivo General: Inleril los ef'ectos dc las oscilaciones climáticas del Pleistoceno en la

historia evolutiva del genero Ectinogonia por medio de análisis lilogcnóticos

0bjetivos específicos:

. Reconstnrir una filogenia con marcadores molecr¡lares pala cl género

Ectinogon¡0.

' Estimar los tiempos de divergencia de la filogcnia de Eclittttgt:rnin.

. Relacionar los tiernpos de divergencia con eventos climáticos ocurridos

drrrante el Cuaternalio.



Metodolosía

Muestreor El material recolectado considera todo el rango de distribución d e Ectinogonio

en chile. Los e.iemplares se recolectaron manualmente durante su época cle actividad (por

1o general temporada estival) en las distintas localidades consideradas (Tabla 1), las

cuales se eligieron según datos de recolectas personales y siguiendo la inlonnación de

Moore & Vidal (2015) (Tabla l ). se recolecraron m¿iximo 5 individuos por especie

registrada en la localidad, los cuales fueron fijados en etanol al 960/o para posterior

extracción de DNA. se logró muestrear ejemplares de l8 de las 20 unidades taxonómicas

descritas a la fecha, considerando especies y subespecies (faltando E. cafenulata y E.

chalyboeiventris chalyboeiventris) más dos morfos que no pudieron ser adscritos a

ninguna especies descritas.



Tabla 1. Lista de especies utilizadas para este estudio incluyendo gnrpos extemos,

códigos de procedencia, no de individuos, localidades y posición geográfica

georeferenciada.

Especie Códieo
Nro.
lnd.

Localidad Regióñ L¿t Lud Lofg tud

1C. sauvefui CsouCUR Curicó
Termas de

? ?

36'54 20.54 S 71"24',31.33',O

E.

E.

L

5 Carñlno a 19'51 4.08',S 69'41 50.94'O

5 Poso de Curaña 1 19"48'25-44 40 39.54'O

5 Huara

5 La flr¿na
2 Los Choros t 29'16 33.18 S 71'23'19.4E. otocdñens¡s EaiaCHO

E. otocoñens¡s EataCBA 1 Carrizal t ? ?

E. buquet¡ EbuqlvlAu 1 Cordlilera deL Mau e

EATAPAJ 4 Caleta l 27'44',38.51',S 71' 0'58.40',O

-r '¡-;iiil EbuooBR 4 La obra RM 33"35'17 45'S 70'29'30 40'o
l. tlrLál¡ -***- 

'- r¡uávlr 3 Lo valdez RM 33"49 39.19's 70" 2's4.13'o
-{i;;;auAl"--***- - - Ebuqcolr¡ I Las Comadres vlll 36"s3 20.58"s 71'33'45 96'0

1 Rio C ¿rillo RM 33.¿3 26.86 S 70'29 21 75 O

2 Valle Ias Leñas v 3¡'23 ?4 90 S 70'161r 69 0

1 Los Sauces ?

3 Altos de Caniillana Rtvl 33'53',46 10 S 70'59 51.44'.O

i. iarrasco¡ Ecarvll 5 Los Vilos IV 31"56'5.22'5 71'30'13.37 O

3 Ch¿ñaral 1 26'15 12.72 S 70'38 6.70'O

E. fast¡d¡osa

EfasMOR

EfasTOY 1 Los Toyos

1 El Morado t 28'57 31.70'5 71"1116.29',O

lll 28'21 1.72'5 71' I ,10.98 o

EfasPAJ

IG

EIntGUA

EpusCAL

EroiCHO

2 Caleta u 27'44',38.s1'S 71' 0 58.40',O

E. isamaroe EisaCAN 1
-l, i;¡i;;rn- *' -^,- Éñ,1"H¡o--'-----6 

'-ñrma; ÉHe¡r'di¡; 
* ----lv 

7e"is i.i;i; * - 7ó"')'Á rrttó
1 Los Choros , 29'16',33.18',S 11"23',L9.47',C

iia - 27"44'3&3iri- 71ñEá¿ótóE. 1 Caleta

1 Carrizal

1 San Pedro de Atacama I 22'5,13:1 35 S 68"'11 58.98 o

1 r 27'15 46.55 S 70'46 20.45',O

t 27" 7'36.48',S , 70'51',16.70'O

E, ¡ntermedia
E. interned¡o

E 1 Camino a Caldera km872

2la
4.56"5 lA'4f f .37

lv 29"30 34 r 1"13 50.52'.C

tv 30'10 53.94',S 17")) 56.

RM 33'53 46.10 S 70'59 51 .14 O

xv 18'16 16.50 5 6-o"35 36.06'O

de Cantillana

Playa las Machas

Socoroma
EpusTOY Los Tovos

Xl l8'li4'55 4¿ S 69"33 ¡9.02 O

Los Choros r L 29'16',33.18 S 71'23 19.47',O5

EToiCHAL t 28"14 12.78 S 7i'I 55.99'O

EroiT0Y Los T t 28'21 1.12'S 71'I40.98 0

2

2 Potrero Grande RM??

-1.'iiiálióiá'áiiii¡piéinis Espeoscrran 2 rermasdechilla!,-,----,yL!l-,-,:9"¡4'?q,:-1-ls--,,1-1¡411,3-l-9-.
F. .optioso osctnnenn¡s EsoeoscDEs 2 Descabezado Grande v 35'35 6 05 5 70'50 13'48'0

EroiPAl t 27"44 38.51 ',S 71" 0'58.40',O

10



Extracción de DNA. amplificación y secuenciación: El DNA se extrajo dc Írlusculatura

cle pronoto ¡'genitalia usando una modificación del mótodo de sales de Jowen (1986). Se

anrplificaron los genes mitocondrialcs Citoct'omo C Oxidasa subunidad I (COI) para 150

individuos I RNA ribosomal l 65 ( l65) para 1 64 individt¡os. Sc utilizaron los parlidores

Cl-J-2183 (CAA CAT TTA l-.f f TGA TTT TTT CG) ¡ TL2-N-3014 (TCC AAT GCA

CTA ATC TGC CAT ATT A) diseñados por Simon et al. (1994) para amplificar COI.

[,a mezcla para la leacción de ampliticación incluyó 2l .2 ¡rL de agua. 3 ¡rL de buf]'er' 1 0X

(Tnvitrogen). 1.8 pL de MgCl: 50 rnM. 0.6 pL de dNTPs l0 mM. 0.6 pL de paltidor

fonvard l0 pmol/pl, 0.6 ¡LL dc partidor reverse l0 pmol/¡rl. 0.2 ¡L de Taq Polimerasa

5Ui¡,rl (lnlitrogen),v 2 ¡LL de DNA (50 ng/¡rl). Se utilizaron los parlidores LR-J-12961

(TTT AAT CCA ACA 'l-CG AGG) y LR-N-13398 (CGC C I'G TTT AAC AAA AAC

AT) diseñados por Simon ct al. (1994) y Cogr,ato & Volder (2001 ) respectivalrente. para

amplificar I6S. La mezcla para )a reacción de amplificación incluyó 21.5 r:L de agua" 3

uL de bufler 10X (lnvitrogen). 1.5 pL de MgCl: 50mM. 0.5 pL de dNTPs l0 mM, 0.6 ¡rL

de paftidor fom,ald I0 pmol/¡rl. 0.6 pL de partidor reverse 10 pmol/¡rl-. 0.3 ¡LI-, de Tal

Polimerasa 5U/pL (Invitrogen) 1'2 pL de DNA (50 ng/ul). El perfiltérmico de la reacción

para ambos marcadorcs f'uc el mismo: desnaturación inicial a 94'C por 5 nrinutos.36

ciclos de desnaturación a 9zl"C por 45 segundos. empalme a 45"C por 30 segudos y'

elongación a 72"C por 60 segundos. seguido por elongación final a 72"C por' 2 rninutos.

Se verificó la amplificación de los fragmentos hacicndo migrar 4uL de producto de

amplificación por electroloresis en un gel de agarosa al 1%. Los productos de

1L



amplificación se enviaron a Macrogen Inc. (Seul. Corea) para purificar y secucnciar los

fragmentos amplificados. Las secuencias de cada ind iv iduo lueron rcvisadas y edilaclas en

el programa ProSeq 2.91 (Filatov 2002) -v posteriormente alineadas usando CLUSTAL W

(Thornpson et al. I 99zl) en el programa Bioedit 7.2.5 (Hall 1999).

Reconstrucciones filogenéticas: Se realizaron reconstrucciones filogenóticas usando los

algoritrnos de M¿ixima Parsimonia (MP)" Máxima Verosimilitud (MV) e Inferencia

Bayesiana (lB). Todas las recon strucc iones se hicieron con secuencias de COI. secucncias

de I 65 l secuencias de COI concatenados con secuencias dc l63. Para enraizar los árboles

se usaron como grupo cxtel'no las especies (lonogratha souverbi. Epislomentis pictlts r"

Achtldella.\p. ya quc también son bupréstidos sudamcricanos y' Achtrrdella es sugerida

como ge nero lrelmano de Eclinogonio (Hol¡,nski 1999. Ilellam1 2006).

Para la reconstrucción por Máxima Parsimonia todos los caracteres lueron considerados

como no ordenados y dc igual peso. El soportc de los nodos fue obtenido a pafiir de

anhlisis de bootstrap (Felsenstein 1985) con 1000 pseudoreplicas. Para l\'láxima

Verosimilitud e Inferencia Bayesiana. se seleccionó previamente el mejor modelo dc

cvolución de secuencias r¡rediante el Akaike Information Criterion (AIC) utilizando el

progralna jModelTest 2.1.7 (Darriba et al. 2012). El mejor ajuste encontrado para Ias

secuencias fieron los modelos 'lrN+I+G para COI y HKY+G para l65. Posteriorn¡cnte

sc realizó una búsqueda hcurística y el soporte de nodos al igual que en IVIP. Para la

reconstrucción por MP se realizó con el programa PAtIP 4.0 (Sr'voffbrd 2002). mientras

que para la rcconstrucción por MV se utilizó el programa RaxML (Miller et al. 2010) en

el cluster cle h ttps://r'r,r'vrv. ph y lo.org. Pot'últinto Ia reconstrucción por TB se realizó con el
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programa Nlr Ba),es (llr-telsenbech & Ronquist 2001). utilizando el método Markov Chain

Monte Carlo (MCMC). Pala Ia búsqucda de árboles con IB sc consideró 30 millones de

generaciones. corl ur'r muestreo cada I000 generaciollcs. De los 30000 árboles

muestreados se tomaron los valores de vcrosinrilitud de cada árbol y se graficaron para

cxaminar la convergcnci:t de las distribuciones dc probabilidad de Ios parárnetros.

Posteriormente se descartaron los árboles que no se encucnf'an en la etapa prer'ia a la

fhse estacionaria de la cadena de Malkov. Luego sc constru)ó un árbol de consenso por

regla de la ma,voría y la consistencia de los nodos se obtuvo por la probabilidad a

po:iteriori. Finalmente. los resultados lueron visualizados l editados en FIGTREE 1.4.2

(Rambaut 201 :1)

Estimación cle tiempos de divergencia: Las estimaciones de tiempo dc divergenciir sc

realizaron mediantc inf'erencia bayesiana implementada cn el programa BEAST 1.8.0

(Drummond et al.2012). Se consideró el modelo de sustitución GTR+I+G para ambas

particiones, )a que anida en complejidad a los nrodclos de sustituciótr para las particioncs.

Adelrás se corrió el programa con toclos los modclos preestablecidos en BEAST 1 se

seleccionó el modelo dc Reloj Relajado Exponencial mediante factor de Bayes en

TR.ACER 1.6 (Drummond et al. 2012). El modelo de cspeciación que se utilizó lue el de

proceso de Yule. Para la calibtación de la estinración se utilizó la tasa dc mutación de 2%o

para genes mitocondriales. propuesta para insectos (Farrel 2001. Barraclough & Vogler

2002) y asum ida en olros trabajos con bupréstidos (Kajtoch et al. 201 4). Para la cstimación

de tierr.rpos clc divergencia se realizó una corrida de 30 milloncs de generacioncs.

muestreando cada mil generaciones. Se resurnió la mltestra dc árboles en ul¡a sola
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topología con el programa Tl'ecAunotator I .8.0 (Drr.rn.rmond et al. 20I 2) del paquete

BEAST. querr.rando el l0% de los árboles (300 árboles) y frjando probabilidad aposterlori

de 0.5. Finahnente. los resultados fueron visualizados v editados en FIGTREE l.;+.2

(Rarnbaut 2014).

Rcdes de Haplotipos: Se generaron redes dc haplotipos por medio del algoritmo de

Median-Joining (MJ) (Bandelt et al 1999) usando el programa PopART 1.7 (Leigh &

Bryant 201 5). Sc corlstruyeron redcs tanto para COI como l65 por separado. los cuales se

rotularon según especic nominal y luego pol'Iocalidad mucstreada en paraleio.
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Resultados

Para COI se pudo amplificar fragmentos de 838 pb y para 165 se amplif,tcaron fragmentos

de 448 pb. Se registró un total de 99 secuencias distintas para COI y 62 secuencias distintas

para 165. Se trabajó con 90 secuencias de los genes COI y 163 concatenados, las cuales

[enían una longitud de 1286 pb.

Tabla 2. Desglose dc individLros secuenciados y nútmero de secuencias

registradas, n COI:Nírrnelo de individuos que arnplificalon el fiagmento

COl. K COl: Número dc secuencias distintas rcgistradas para COI. n I 65:

Nirmcro de individLros que anrplificaron el tragmento I6S. K IóS:

Número clc secuencias dislintas rcgistradas para 165.

Especie n COI K COI n 165 K 165

E. ongullicollis

L. atacqmen5is

E. buquet¡ 11

E. carrasco¡

E. ch alyboe ive ntr¡ s w a q e n kn echt¡

E. costoto

E. darwini

E. fastid¡asa
E- ¡nterñed¡a

E. ¡somarae

t. mlnor mlnar

E. minor gutierrez¡

E. pulverea

E. pus¡llq

E. raitmon¡

E. spec¡osa spec¡asa

E. spec¡aso ascuri pe nn ¡s

t. sp

15

74** 
6---_--r-'

1.1

16 15 1,6

126
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Reconstrucciones filogenéticas: Para el gen 16S. clos de los tres métodos de

rcconstrucción (i.c. IB.v MV) muestran la misma topología general. donde Ectinognia

se divide en dos clados (Fig.4 A y D). Usando MP. se reconstruyeron 300 árboles

iguahrente parsir.noniosos (TL:I76" CI:0.5739 l RI:0..1829)" todos con una topología

desbalanceada (Iig. 4 G). Los árboles construidos con L65 son poco infbrnrativos en las

relaciones terminales. -v-a 
que no resuelven las relaciones entre las especies nominales.

Por otra partc. Ios árbolcs construidos para COI difleren en la topología general del árbol.

segúur el método de reconstrucción. En la topología de MP (TL=671. CI:0.,1739 y

RI:0.872) v MV muestran dos clados principales. mientras que con IB. la topología

rllrcstra nuevamente una topología desbalanceada con clratro clados ([ig. 4 B).

Los árboles construidos a paftir de los genes concatenados (COI+ I 65) segírn los métodos

de reconstrucción MV e IB sugieren una topología desbalanceada con cllatro clados pala

el gérrero Ectinogonio. De los 1000 árboles más parsimoniosos obtenidos por MP. 100

mostraron una topología similar a MV e lB (TL-775. CI:0.5I 23 
"v 

RI=0.8730). Esto

sugiere. que en base ¿r genes concatenados el árbol seria ciesbalanceado. donde

Ectinogonia sería un grupo monofilético y aparcntemente el género Achorclella sería el

c¡ue está más relacionado con el ingroup. En esta topología se reconocen cuatro clados

dentro del género Eclinogonia, el prirner clado (clado A). es helmano de todo el resto ¡-

está constituido por cjcmplares cle E. btqteli de Ja provincia del Ñuble. Lttego aparece el

clado B. que rcirne a los individuos de E. but¡ueli de las rcgiones de Coquinrbo.

Metropolitana. O'Higgins y Maule (Chiic central). Posteriorlnente. aparccen los clados C

y D. dondc C está constituido de las especies nominales E. isamorae y L. speciosa
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oscllripenni.\ provcnientes de Altos dc Cantillana r' los Anclcs Sur. Finalmentc. cl cl¿rdo

D rcúne a todas las especies nominales provenientes del norte. desde el norte de los Andes

nr etro pol itano s. hasta Tarapacá (Fig. 5). Ya qLre en la MV e IB los clados A. B ¡'C son de

distlibución sur 1'en Ios 900 árboles cle MP se agrupan en un solo clado. se llamará a este

"grupo sur'.

Figura .1. Hipótesis lilogcnéticas inferidas cotr los tres métodos. Int'erencia Bal esiana (A, B ¡' C)).

Máxima Verosirnilitud (D" E. 1' F) ¡' Máxirra Palsimonia (G. H e I) para las tres matrices de l65

(A. Dy G). COI (B. Ey H) I' IóS+COI (C. F e I). En arnarillo el clado nofte 1en azttl se

repre:enla lo. clado' dcL g.rtrpo.ur.

17



En cuanto al clado D, puede observarse que las especies E. pu^silla. E. atacamensis, E.

costota, E. minor gutierrezi, E. roitmani, E. fastidiosa y E. dorwini, no conforman clados

y se encuentra distribuidas por todo el clado norte. Sin embargo, a pesar de la poca

estructura del clado D, se rescata la presencia de subclados confonnados por especies

nominalesl por ejemplo p, está constituido por E. chalyboeiventris (subclado q) y por ¿

carrascoi (subclado r); por otra parte, el subclado s. conformado por ¿. speciosa speciosa

(suclado t), E minor minor (subclado u) y un tinaje de E costotoa finalfiente, el subclado

w que reúne a todos los individuos de E. pulverea (subclado x) y E. angulicollis (subclado

v).
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Litoralchañarcl

[.,*".no,o,

á¡g!r¿6n r¿r -Iarapacá

deSantiáBo

Edlircgo¿úr S, -Litora I Cha ñ a ra I

chrryóoctuénürr -Domeyko

E irLrrrédi¿ -Lá Hisuera
Ecüioe,orriá 3p -Lltora I Cha ñara I

¡r.rrarae -Altos de Cañtillaña
GdrrFemir.Cord ille ra Sur

brrtrrad-Ñ ub le

Figura 5. Hipótesis filogenéticas para el género Ecfinogonía obtenida a paIlir de secuencias

concatenados (COI+l65) por MP. MV e IB. Valores sobre las ramas corresponden a valores de

bootstrap de MP, MV y probabilidad a postcriori de IB. El asterisco representa valores de

bootstrap sobre 75 l valores de probabilidad a posteriori sobre 95. El guion representa valores de

bootstrap bajo 75 y valores de probabilidad a posteriofl bajo 95. La equis corespondc a la no

coincidencia entr€ topologías. Los clados del "grupo sur" coloreado con azul y el clado del "grupo

norte" coloreado con naranjo.
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Desde el punto de vista geográfico, se reconocen clados y subclados propios del Ñuble

(clado A), Chile central (clado B), Altos de Cantillana-Cordillera de los Andes Sur (clado

C). La Higuera (linaje del subclado o), Domeyko (subclado q), Los Vilos (subclado r),

Cordillera de Santiago (subclado t), Cordillera del Elqui (subclado u), San Pedro de

Atacama (subclado v). Putre (subclado x), Tarapacá (subclado y) y Punta Choros

(subclado z). Este último subclado reúne individuos de distintas especies nominales (ie.

E. atacamensis. E. fi¡nor gutierrezi y E. roitntani). El resto de linajes están cornpuesto por

individuos muestreados provenientes de localidades desde Huasco lrasta Chañaral. y se

encuentran distribuidas en dos partes dentro del clado D. En primera instancia. están las

ramas más internas del clado D, el cual está compuesto por una serie de linajes de E

ptrsilkt. dos linajes de E. costatoy unode-E minor gulierrezi. Posteriormente. lasegunda

parte, se encuentra en subclado más externo. reuniendo varias especies nominales que

surgen de un mismo nodo (ie. E. ulctcamensis, E.roitmani, E..fastidiosa y E. dat'v,ini).

Tiempos de divergencia: La divergencia entre Ectinogonla con el grupo externo

(Achardella) habría ocurrido hace 5.07 Ma (FIPD: 3.13-8.14). en el Plioceno temprano. El

proceso de diversificación en Eclinogonia habría cornenzado hace 3.8 Ma (HPD: 2.37-

5.77) en el Plioceno medio, con la separación entre el clado A del "Ñuble" del resto de las

especies que conforman el génelo. Posteriormente, la separación del clado B de "Chile

central". del resto d,e las Eclinogonia, habría ocurrido hace 3.29 Ma (HPD: 2.1-4.9)

durante el Pliocenotardío. La divergencia entre el cladoC, deAltos de Cantillana-Andes-

Sur con el clado D, se habría iniciado lrace 2.94 Ma (l{PD: L9l-4.37). también durante

Plioceno tardío. Finalmente. la diversificación del clado D habría comenzado hace 2.12
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Ma (HPD: L34-3.1 3) durante el Pieistoceno temprano y habría continuado hasta haoe 0.21

Ma (HPD: 0.07-0.4) durante el Pleistoceno tardío.

E- dtdc.,ñensis I I
E- fdstid¡oso I I
E,'roitmani ( l
E. otocdmens¡s I
E. darwini f
E. fosüdioso ¡
E,'to¡tmon¡ (

E. dorwini ( )

E.dtdcrj,mensls fP.Cho.)
E. mlnot ouiterrez¡ IP,Cho,l
E. rcltmoh¡ (P.Cho.l
E ¿ostoto ( )
E. m¡nor gutíeffez¡ | |
E. ongulico ¡s | |
E. pulvereo | |
E pretioso (S.P.A.)

E. minot Írino¡ ({:.i.l,l
E. costdta | )

E. spec¡osd speciasd I I
Ertinogonlo sp. 1.. .l
E. co osco¡ | )

E. chdlyboeiventds l\':., .l
E. pus¡Ia | )

E. pusilla( )
E, pusillal . I
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Figura 6. Estimación de los tiempos de divergencia de la fiJogenia de Ectínogonia en escala de

millón de año. entre paréntesis acrónimo de origen geográfico de los lina.iesr Ñuble Ñubl. Chile

Central (Ch.c.). Andes Sur (A.Su.). Altos de Cantillana (A.Ca.), La Higuera (Hig.). Lito¡al de

Chañaral (L.ch.). Litoral de Atacama (L.At.), Domeyko (Dom.). Los Vilos (Vil.). Cordillera de

Santiago (C. St.). Cordillera del Elqui (C.El.). San Pedro de Atacama (S.P.A.). Putre (Put.).

Tarapacá (Tar.) )' Punta Choros (P.Ch.).
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Redes de Haplotipos: La red de haplotipos construidas a partir de COI para el gónelo

Ectinogonio presentan una topología extendida de la cual se desprenden diversos

haplogrupos. Primero se desprenden tres haplogrupos bien delimitados por varias

mutaciones, que convergen en dos haplotipos perdidos y contienen al "grupo sur". E.

buqueti conpone dos de estos haplogrupos, uno que contiene los ejemplares de la

provincia del Ñuble y otro a los ejemplares de Chile central. El tercer haplogrupo reúne a

E. isamorae con E. speciosa oscuripennis, las cuales no comparten haplotipos y la

topología del haplogrupo recuerda la forma estrellada en torno a un haplotipo perdido

(Fig. 7).

Por otra parte el "grupo norte" en la red de haplotipos presenta una topología extendida

en torno a un eje central. el cual está constituido por diversas especies nominales (E

atacomensis, E. costata, E. dat'wini, E. fastidiosa, E. mínor guíferrezi. E. intermedia. E.

pusilla y E. roitmani) que se muestrearon en diversos puntos costeros entre las localidades

de Huasco, Caldera y Chañaral (Fig. 8A). En contraste, los haplogrupos que se desprenden

de este eje central agrupan individuos de especies nominales.E angulicollis, E. pulverea,

E. minor minor, E. speciosa speciosa, E. preliosa, E. carrascoi y E. chalyboeiven .¡s (Fig.

8B).

Adicionalmente. al identificar los haplotipos según la localidad de procedencia, los

lraplogrupos descritos se coresponden con su ubicación geográfica (8. angulicollis-

Tarapacá, E. buqueti'Ñuble, E. buqueti-Chile central, E. catascoi-Los Vilos, E

chalyboeiventris wagenknechti-Domeyko, E. isamarae-8. speciosa oscurltennis-Alfos de

Cantillana-Andes Sur, E. minor minor-Cordillera del Elqui, E. pretiosa-San Pedro de
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Atacanra. E. pttlverett-Putre "t 
E. slteciosa s¡tec:ioso-Cordillera de Santiago) (Fig' 7' 8A ¡'

88). Adicionalmentc se recupera un octavo haplogrupo para el ''grupo nofte''" ''Punta

Choros". que asrupa ejemplares cle las especies E tlacatnensis' E minor gufierrezi y ["

roift ni(Fig. 8B). Toclos los haplogmpos que se clilerencian están en la pcriferia del eje

central. tanto en rin sentido topológico de la red de haplotipos' como del origen geográfico

dc las nruestras (Fig. 8 Y 9).

Figura 7. Red de haplotipos del género Ectinogonia en base al gen COI'
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Figura 9. Mapa con zonas geográficas

de procedencia de los ejemplares del

grupo nofte (En circunferencias).

(Rosado) Pure, (Amarillo) Atacama.

(Azul) San Pedro de Atacama. (Cian)

Domeyko, (Café) Punta Choros, (Lila)

La Higuera, (Verde Oliva) Cordillera

del Elqui, (Naranjo) Los Vilos y

(Vcrde) Cordillera de Santiago. En

circunferencias verde claro sitios

costeros entre Huasco. Caldera y

Chañaral. Fornraciones

Vegetacionales; Altoandina (rosado),

Desierto (amarillo), Semidesierto

( amarillo oscuro). Matorral cstepar¡o

(cafe), Matorral (café claro) y Bosque

(verde).
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Discusión

Implicancias sistemáticas: Comparando la taxonomía tradicional del grupo (Moore

1994, Moore & Vidal 2015) con la hipótesis filogenética que se propone en este rrabajo,

se puede obseruar numerosas discrepancias. Dentro de la filogenia se identifican cuatro

clados principales. dos clados (A y B) formados por la separación de la especie nominal

E. buqueti. Esta separación tiene sentido geográfico y evolutivo, ya que el clado lnás

cercano al grupo extemo, clado A, del Ñuble. se restringen solo al área del Ñuble. Región

del Biobío. mientras que el otro cl ado. E. buqueti de Chile central, como su nombre indica

es de distribución más septentrional y amplia. ya que se ha registrado en las regiones de

Coquimbo, Metropolitana, O'Higgins y Maule. Además, los ejemplares de ambos clados

presentan diferencias morfológicas, lo que junto a la evidencia molecular sugieren que

estos clados corresponderían a especies distintas (Anguita et al. obs. pers.). En este caso,

los individuos del clado A, corresponderían a una nueva especie. Mientras que los

individuos del clado B, corresponderían a la especie nominal, ya que este clado posee

individuos provinientes de Ia localidad tipo de E. buqueti.

Por otra pafe, el clado C estaría conformado por las especie E isan¡arae de Altos de

Cantillana y E. speciosa oscurípennis de la Cordillera de los Andes Sur. Regiones del

Maule y Biobío. Ambas especies nominales se encuentran entremezcladas en el mismo

clado y en el mismo haplogrupo (Fig. 5 y 7). Esto resulta interesante, ya que ambas

especies nominales se encuentran en ambientes de altura separados por la depresión

intcrmedia, pero comparten características morfológicas como las esculturas elitral y

pronotal. Estas evidencias sugieren que E. isamarae y E. speciosa oscuripennis
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peftenecería a una misma unidad evolutiva y especie. Sin embargo, la ausencia de

secuencias compartidos entre ambos taxa también podría refle.iat la existencia de dos

unidades evolutivas que están recién separándose y los rtarcadores utilizados no son

capaces de dar cuenta de este proceso, aun cuando COI es uno de los genes mitocondriales

con tasa mutacional más rápida (Papodopolou et al.20l0). Otro tipo de evidencias, como

citogenética, morfométricas y de otros marcadores moleculares más variables serán

necesaria para sustentar esta hipótesis. Por otra parte, acerca de las subespecies -E specioso

speciosa y E. speciosa osuripennis, al separarse en dos clados distintos altamente

divergentes, podrían ser elevadas a la categoría de especie. Ambas subespecies fueron

descritas según la morfblogía asumiendo que están emparentadas (Moore 1994), por lo

tanto sus semejanzas morfológicas podrían ser producto de convergencia evolutiva, ya

qlle E. speciosa speciosa fambién habita arnbientes altoandinos.

Adicionalmente, el clado D está conformado por todas las especies de distribución norte

de Ectinogonia. Sin embargo, la mayoría de las especies nominales son unidades

parafiléticas y aparecen algunos subclados dentro de este grupo. Bajo este complejo

escenario, es difícil tomar decisiones taxonómicas. Sin embargo, considerando la

filogeografia, se vuelven a observar coincidencias entre haplogrupos y especies

nominales, siendo posible identificar unidades discretas dentro del clado "norte" (Fig. 7 y

8). Las más evidentes son los casos d,e las Ectinogonla de Putre (8. pulverea). Tarapacá

(E. angulicollis), San Pedro de Atacama (8. pretiosa), Domeyko (E chalyboeiventris),La

Higuera (E intermedia), Cordillera del Elqui (-E. minor minor), Los Vilos (E carrascoi) y

Cordillera de Santiago (E speciosa speciosa). En contraste, las Eclinogonia de Punta
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Choros (subclado z), las cuales conforman fambién un único haplogrupo, corresponden a

3 especies nominales descritas a partir de diferencias morfológicas, evidenciando lo

variable que es este grupo morfológicamente. Las secuencias de estas 3 especies

conforman un $upo monofilético con alto soporte (Fig. 5) que coincide con un área

geográfica. La presencia de un haplotipo compartido entre dos de estas especies nominales

(ie. E. roitmani y E. atocomensis) (fig. 8) también pondría en duda la validez de dichos

taxa. por lo que es necesario revisar la descripción morfológica de estas especies y plantear

una nueva taxonomía explorando otros caracteres diagnóstico.

Por último quedan todas aquellas Ectinogonia de zonas Iitorales desde Huasco a Chañaral.

las cuales se encuentran repartidas en la parte interna y/o externa del clado D y en la red

de haplotipo están conformando un eje central. Es dentro de estas zonas litorales que la

información genética discrepa más con la taxonomía del grupo (Fig. 5), ya que en la parte

terminal del clado D se agrupan cuatro especies nominales (8. atacamensis, E. datwini.

E. fastidiosa,y ,E. roilmani) de las cuales E. atacamensis, E. fastidiosa, y E. roilmani

compaften la misma secuencia. haciendo necesario revisar la validez de estas especies

nominales. Adicionalmente. especímenes de las especies E. dtacamensis y E. roilmani

aparecen en el subclado z. podrlan dar cuenta de convergencia evolutiva al habitar

ambientes similares (Davalos ef al. 2012) o que aún no se han expresado diferencias

morfológicas después del corte de flujo genético entre estos grupos hermanos. Por otra

parte, las E. pusilla que fueron muestreadas desde Caldera hasta Huasco y se ubican en la

zona interna del clado D, estarían emparentadas o serían los remanentes del $upo que dio

origen a las E. cholyboeiventris, E. carrascoi y el resto del clado D, ya que en las



relaciones más internas de estos subclados hay linajes de E. pusilla que conforman parte

de estos, gracias a su distribución parafilética dentro del clado D. Además, en el caso de

las Ectinogonia litorales. no todos los linajes de esta procedencia están agrupados en el

subclado extremo dentro del clado D y son grupos hermanos de otros subclados. Estos

casos serían; el linaje de E cosfdta que es grupo hermano del subclado z. el otro linaje de

E. costota que es grupo hermano de las E minor minor. el linaje de E- minor gutierrezi

que es grupo hermano del subclado z y subclado extremo y por último el linaje de

Ectinogonfu sp. que es $upo hermano de los subclados s, v, w, z y sr"rbclado extremo. En

la red de haplotipos los linajes hermanos señalados, se encuentran asociados a los

subclados, entre estos y el eje central de la red de haplotipos (Fig. 8A). A luz de estos

patrones y asumiendo que estos linajes de Ecfinogonia litorales son un grupo natural. los

subclados s, v. w y z habrían divergido de Ectinogonia litorales.

Por lo tanto, sería necesario revisar en detalle la validez taxonómica de dichas especies

nominales explorando nuevos caracteres diagnósticos.

En este contexto, considerando el concepto de especie filogenética, grupo definido de

organismos donde todos los individuos compafen un mismo carácter derivado no presente

en sus ancestros o afines (Henning 1966, Ridley I 989, Cracraf I 989), Ectinogonia estaúa

compuesto por 4 especies. Pero dentro del clado norte. las unidades que se mencionaron

están aisladas tanto geográfica como genéticamente a pesar de que no cumplan con la

monofilia recíproca, sean parahléticas y no se correspondan con un modelo dicotómico.

Por ejemplo, el caso del linaje de E. costata del Litoral de Atacama que está en el mismo

subclado de Ectinogonia de las Cordilleras del Elqui y Santiago, la filogenia los agrupa

29



(Fig. 5) aunque E. costa es un linaje que claramente divergc de las Ectinogonia de

cordilleras (Fig. 8A y 8B), indicando la separación del grupo cordillerano desde el

haplotipo costero más cercano genéticamente. Lo mismo ocurre con las ¿.

chalyboeivcntris y E. caruascoi, que la filogenia las agrupa con algunos Iinajes de E.

pusilla, también del Litoral de Atacama. Las herramientas filogenéticas luncionan bien

cuando ha sucedido cladogénesis. donde se separan Jos dos grupos desde una población

ancestral de la cual no quedan ejemplares (Fig. l0A). Pelo la evidencia sugiere que el

modo de especiación en este grupo no es dicotórnico y todavía persistiría la población

original. de la cual las unidades identificadas se desprenden y separan, especiandose en

peripatría (Fig. l0B) (Losos & Glor 2003). La persistencia del grupo ancestral generaría

discordancias entre la filogeniay la sistemática ya que el modelo dicotómico no considera

la persistencia de la población original, confundiendo las relaciones de ancesfro

descendiente (Hóranld 2006).
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Figura 10. Diagramas de rnodelos de especiación contrastados. A: Cladogenesis dicotómica en la

que desaparece la especie antecesora (modificado de De Queiroz 2007). B: Cladogenesis radiativa

en la que continua la especie antecestral.

Escenarios evolutivo: La separación entre Achardella y Ectinogonia habría ocurrido hace

5.07 Ma y es coincidente con el último episodio de levantamiento de los Andes. conocido

como "Fase Diaguita" (-5.3-3.6 Ma) (Garzione et al. 2006, Combina & Nullo 2011).

Posteriormente, Ia divergencia de los tres clados del grupo sur la cual habría ocurrido

durante el Plioceno (5.33-2.58 Ma), se contextualiza en una época de continuos cambios

en la topología y el clima, el cual habría modificado el paisa.je presionando

demográficamente a las Ectinogonia y generando divergencias tempranas. El

levantamiento de los Andes habria generado una topografia intrincada, con muchos valles

y la aparición de ríos que lo convierten en un paisaje accidentado que restringe el flujo

génico entre las poblaciones. Es por esto que algunos ríos y valles del centro-sur de Chile

han sido descritos como bareras bio-filogeográficas, lo que ha provocado especiaciones
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o estructuras poblacionales (Fuentes & Jaksic 1979, Sallabeffy-Pincheira et al.20l1).

Aparentemente, la evidencia da cuenta de una historia antigua y estable en las especies de

Ecfinogonia del sur durante este periodo, separando sus distintos clados en zonas

geográficas definidas. Sin embargo, en el clado C. las dos especies nominales, con

distribución disyunta actualmente. estaría evidenciando que en el pasado, probablemente

durante las fases glaciales, ambas entidades estuvieron unida, compartiendo un rango

geográfico que permitía el flujo génico. Por Io tanto, la evidencia sugiere que durante el

Pleistoceno, las oscilaciones climáticas y los pulsos de cambio en el paisaje no habrían

tenido un efecto notable en los eventos de especiación de las Ectinogon¡a del sur.

Adicionalmente, a fines del Plioceno las Ectinogonio del grupo norle se habrían separado

de las del sur, lo que coincide con el establecimiento de las condiciones áridas en el sector

septentrional del territorio (Dunai et al. 2005).

Por otra parte, todas las divergencias del clado "norte" ocurrieron dentro del Pleistoceno,

época que se caracteriza con un clima frío y cambiante (Petit et al. I999, Pinot et al. 1999,

Zachos et aI.2001, Kaplan et al.2008, Rojas et at.2009). La diversidad dentro de este

grupo y los tiempos en los que esta diversidad se originó, sugieren que los cambios en el

paisaje originados por las OCP con los pulsos pluviales y expansión del desierto. habrían

sido deteminante en el proceso de diversificación de las Ectinogonia en La zona Norte.

Esto se debe a que la cladogénesis del grupo nor.te se habría originado hace 2.12 Ma (Fig.

6). el cual dió origen en repetidas oportunidades a las unidades diferenciadas que son más

jóvenes (0.75-0.25Ma). Adicionalmente, dentro del grupo norte, se reúne una gran

diversidad, tanto a nivel genético como morfológico, que podría deberse al efecto



reiterativo de las OCP. Durante las transiciones glacial-interglacial, los límites Sur y Este

del desierto de Atacama se habrían contraído (Latorre et al. 2002, Maldonado et al. 2005,

Moreno et a|.2007) por lo que el desierto era en parte reemplazado por vegetación de

puna y matorral estepario (Villagran 2001, Moreno eta!.2007. Gayo et al. 2012, Diaz et

al. 2012), mientras que durante los episodios interglaciales y máxirros glaciales el desieto

se extendería hasta una posición similar a la actual. Por lo tanto. la extensión y contracción

de la "capa desértica" provocaría que las especies de Ectinogonia de la costa, se relugiaran

en quebradas periféricas de altura o islas de vegetación xérica costeras, durante los

periodos de máxima expansión del desierto, actuando conro "refugios desérticos" (Mujica

et. al 2014). Sin embalgo, una vez que el desiefio se retrae, podrían ocurrir dos escenarios

no excluyentes entre sí: 1) algunas "especies" desde diferentes puntos. recolonizan las

zonas antes desérticas. entre¡nezclándose, lo que plovoca una alta diversidad genética y

morfológica, debido a las diferencias acumuladas entre "islas". Esto podría estar visible

en aquellas entidades que actualmente habitan en las zonas costera, como E. pu.silla. E.

intermedia, E. costotd, E- clctru¡ini, E. fastidiosa. E. roitmani- E. minor gutierrezi, E.

dÍocsmensís.Míentras que el otro escenario 2), algunas especies podrían quedar separadas

en aislados periféricos, lo que conllevaría a la diferenciación genética y eventual

especiación de estas poblaciones, como lo que ocurriría con las especies nominales E

angulicollis. E. pulverea, E. pretiosa, E. minor minor, E. speciosa especiosa, E. carrascoi,

E. chalyboeiventris y E. intermedia. Justamente, estas unidades se han diferenciado y se

ubican en zonas discretas y periféricas como las del extremo norte (Putre, Tarapacá y San

Pedro de Atacama), altas cordillera (Cordillera de Elqui y de Santiago) y en menor medida
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las de la depresión intermedia (Domeyko y La Higuera) y el litolal (Punta Choros y Los

Vilos).

Conclusiones

Sistemática: Como se ha sugerido en repetidas ocasiones en este trabajo, es necesario

revisar en detalle Ia sistemática del genero Ectinogon¡a debido a las discrepancias que hay

con la taxonomía. Sin embargo, la evidencia de este trabajo sugiere que la diversidad de

Ectinogonia ha sido sobreestimada" aun cuando el escenario sistemático es complejo.

Según Ia evidencia aquí recopilada, E. buqueti estaría compuesta por dos especies

distintas, mientras que E. isamarae y E. speciosa oscuripennis serían la misma especies.

Entre las Ectinogonía del norte se han identificado especies nominales que son unidades

evolutivas independientes (E. carrascoi. E. chalyboeiventris, E. speciosa specioso, E.

minor minor. E. pretiosa, E. angulicollis y E. pulverea).También se recalca la importancia

de revisar la válidez de las especies nominales contenidas en las Ectinogoma litorales, ya

que la morfología y geografía no dan cuenta de la estructura genética de estos grupos y

por lo tanto. no concordarían con la propuesta taxonómica.

En términos prácticos este trabajo sugiere; mantener las especies E. buqueti, E. isamarae,

E. intermedia. E. carrascoi. E. thalyboeiventris. E. speciosa, E, minor, E, pretiosa, E.

pulverea y E. angulicollis; describir como especie nueva la E. buqueti del Ñuble:

finalmente, considerando la evidencia molecular presentada, es necesario revisar la

validez de las especies E. pttsilla, E. cosfolo, E. minor gutietezi, E. alacanxensis, E.

roifmani, E. darwini y E. fastidiosa.

34



Escenario sugerido: En función de Ia evidencia expuesta en este trabajo la hipótesis

propuesta se cunrple parcialmente. ya que se propone la separación enfre Ectinogon¡a y

Achordella por un evento de vicarianza debido at alzamiento andino. Posteriormente

durante el Plioceno se habrían originado los cuatro clados de Ectinogonia (3.8'2.94Ma)

debido a los cambios en Ia topología y de la vegetación producto de un constante cambio

climático. Estos procesos dan cuenta de la historia temprana del género. Sin embargo. es

durante el Pleistoceno que se habría originado toda la diversidad de Ectinogonia del norte

debido a numerosos eventos de divergencia durante las OCP que habrían causado

repetidos cambios en el paisa.ie durante los pulsos pluviales. contrayendo y expandiendo

el rango de distribución de las Ectinogon ra ancestrales del litoral. Durante estas sucesivas

expansiones y contracciones del rango de distribución se originaron simultáneamente

nuevas unidades evolutivas que habitaban en la periferia de la población original, las que

habrían especiado por peripatría generando la mayoría de las especies descritas para el

sector norte y centro del país. Los reiterados avances y retrocesos del desierto ligado a los

ciclos glaciales, parecen haber incidido sobre la diversificación de este grupo en ambientes

áridos y serniáridos, siendo uno de los principales motores en su conspicua especiación.

Finalmente, este trabajo es un aporte explicito para el entendimiento de los patrones de

especiación y diversificación en taxa de ambientes áridos y semiaridos, donde existe poco

conocimiento de cómo podría haber acontecido la diversificación de un grupo altamente

diverso. En el caso de Ectinogon¡d fue clave las sucesiones de la vegetación desértica

generadas por los constantes cambios climáticos ocurridos durante el Pleistoceno. que



originó un grupo mor.fológica -v genéticamente muy diverso qLre continua dif¡renciandose

ho¡,' en día.
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