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RESUMEN

Luego deI retroceso de los hielos de Patagonia tras el

Úftimo Máxlmo Glacial (UMG), se postula que Ios nuevos

hábitats descublertos fueron colonizados por inmigrantes

provenientes desde 1as áreas cercanas que permanecieron

libres de hielo durante Ia ú.Itima glaciación. Sin

embargo, pocos estudios han logrado ifustrar estos

pró(]esos. En este contexto, e1 presente trabajo propone

reconstruir 1a h.istoria de una población de peces de un

lago postglacial de la Patagonia, asi como determinar e.I

orígen y el modo de colonización del- Iago a partir de

poblaciones adyacentes. Con este objetivo, se anal-izó e1

ADN mitocondrial del pez diadrómíco GaTaxias macufatus,

proweniente de f,ago Ouetru. ubicado en 1a cuenca del Rio

Pascua, y del fiordo Calén, en e1 que desemboca este río.

Una marcada estructuración de Ia diversidad genética

revela la existencia de dos pobfaciones diferenciadas,

habitando de forma separada el lago y el- fiordo. l,os

bajos niveles de diversidad genética encontrados en eI

1ago, junto a una red de haplotipos en estrella, indican



que la población de Lago euetru habría pasado por un

evento de expansión reciente. En contraposición, La

poblacíón def fiordo exhibe altos nlveles de diversidad y

una extensa y compleja red de haplotipos. revefando su

antiguo origen. Estos resuftados sugieren que la

población presente actuaLmente en eL fiordo habria

sobrevivido, por lo menos / a la úftima gtaclación,

permaneciendo probablemente en eI paleolitoral pacifico-

Por otra parter los patrones de diversldad genética

sugieren que la póblaclón actual del lago habrla sido

fundada luego de la desglaciación local a partrr de un

número probablemente reducido cle migrantes provenientes

de1 fiordo -

A base de las fech¿s propuesta.j según antecedentes

geoiógicos para la formacrón de Ia cuenca clel ilj_o pascua

y por lo :ant-o del lago euetru, la calibrac j.ón cle ia tasa

molecular intraespecifica de G. rnacu-¿átus clió un valor rle

entre 8,32 y 722, muy superior a las tasas calculadas a

partir de esiudios filogenét:cos en eI género Galaxras.



ABSTRACT

After the retreat of patagonian glaciers behind the Last

Glacial Maximum. the new habitats exposed were cofonized

by immigrants coming from surrounding areas that remained

uncovered from icesheets during last glaciation. However,

few studies have rllustr:ated this process. In this

context. the pl:esent work propose to reconstruct the

story of fish populatíon inhabitinq Pa tag on r an

nosi-glaciai 1..:le, as i.¡el! as determrne irs crtgin anr-l i_he

fake's colonizatrcr wa.,, f ro¡l adjacents lopulations. For

thrs, rre anairzed ihe mitoco:.tdrral ll¡A oi i_he diacircn:c¡:s

fish Caraxias tlacr¡laL¡rs coming from Lago euetru, iocated

in the Rlo Pascua basin, an.i from the Cafen Fjord. rn

which this river f lor,¡s.

A str:ong qenetic structure reveals the existence of two

differentiated populations inhal¡il:ing separai_ely the take

and the fjord. The iow levels of genetic diversity foünd

in ihe lake. as well as its starl.ike haploiipe network,

indicate 'Lha', iago Queiru pooulation r,¡ould have gone

throuEh a recent expansion event. fn opposition, ithe



fjord population exhibit high levels of genetlc diversity

and an extensive and complex haplotype network, revealing

.its ancient origin. These results suggest that the fjord

population would have survived, at Ieast, the Iast

glaciatlon, probably remaining in .uhe Pacific

paleolittoral. On the other hand, the genetic diversity

patterns suggest that the current lake's population would

hawe been founded after the }ocaI deglaciation, from a

probably reduced number of migrants coming from the

fj ord .

According to proposed dates for the Río Pascua basin

formation, based on geological data, the intraspecific

molecular rate calibration of G. nacuLatus throw a value

of 8,32-L2Z. This value far exceeds the rate values

calculated from phylogenetic studies in the GaLaxias

genus.
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1 INTRODUCCION

Ciclos qfaciafes en Pataqonia: consecuencias sobre fa

distribución y diversidad qenética de fas especles.

f,os repetidos ciclos glaciales del Cuaternario (2,5 Ma -

presente) provocaron fluctuaciones del volumen y

extensión de fas capas de hielo en distintos continentes,

en particular en las zonas de mayor latitud. Entre ellas

se encontraba el Manto de Hielo Patagónlco, que, durante

los periodos glaciales, cubría ta Cordillera de Los Andes

casi por completo (Rabassa, 2008) . Durante e1 ÚItimo

Máxlmo GIacial (UMGf hace 25.000-17.000 años antes del

presente en Patagónia), éste se extendÍa a Io fargo de

1.800 Km desde ef norte de ]a Región de T,os Lagos hasta

e1 extremo sur de Tlerra del Fuego. AI sur de los 43o S/

cubria, muy probablemente¿ desde e1 margen oeste marino,

como lo indican análisis de estratlgrafia de la zona de

los fiordos (Da Silva y co1., 1997), hasta poco más a1Iá

de Ia Cordillera de J,os Andes. Así Io indican ]as

morrenas terminal-es depositadas por eI manto cerca de1

limlte este de] lago General Carrera (Hein y cof., 2010) .

5



Durante la Uiiit¡a Terr¡rj nar-:1ón Glaci al. e1 rearoce so Ce

Ios hrelos oro-¡ocó 1a sepa¡alión de esta grran cap.l e¡¡ lc¡s

dos bloques ciue conf ol:rLan ios Canpos tle liieto patagór.rico

\O. L- V .: , r,. r u¡.. , ..oa .. q l

aCrua lmerlte clrenan hacia e L Oiréano pacíf ico (,lurre r y

col. , 20C5; LI.Culloch y .o1 . , 2000) .

Durante cada ci-clo q1a.-ia l sr: r:egis:ra Lin inclem_onto e n

el volr.rnen de hi.elr¡ itoo-!_tlt(]ll,ai ¡ urra dismLnrrciól cle ias

r,ernpa i.al-ures 5r-rperiict a-l .s de. rnar y rle la li-tnósiera a

nrve I global, además cle ur:a disrrinuclón cle I ntvel clel r¡ar

y cle la ccncentr¿a t i¡n alrLcsf é¡ i la de gases de efecto

rnvernadero (Broecker y f,'enijon / 199C ) . Estos carr,l¡ios

arrrbieniaies afectan qeneralr.eni_e la disirrbución ie las

especies, pudi.enco or:rrrrir un desplazanientc del r:ango de

distribución hacia zr¡nas que permi.can la permanencia dc

las poblaciones durant€ las épocas gtaciales (Hewitt.

2000, 2004) . De otro modo, las especies pueden persiscrr

en áreas geográficas restringldas dentro de su previa

dlstribución, debido a condLcrones ambientales locales.

Estas aéreas han sido comúnrnente definiclas ccmo refuoios

glaciales (Provan y Bennel-t, 2008).

Dentro de Patagonia han podido encontrarse ejemplos de

zonas de permanencra¡ dónde especies de lagartijas
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(Victoriano y col., 2008; Vidal

(Hypochaerls palustris, Muef fner

cupressoides, Premoli

chllens1s, Pastorino y

olivaceus, Smith y

Longicaüdatus, Palma y

co1 ., 2011) / plantas

co.1 ., 2005; Eitzraya

y col., 2000; Aústrocedrus

Gallo, 2002), roedores (Abrothrix

col-, 2OA1; aliqoryzonys

Co1 ., 2005) y peces {GaTaxias

v

v

pLateit Ruzzante y col., 2008; Zemlak y co1 ., 2008;

Galaxias maculatus, Zemlak y col-. , 207A; Percichthys

trüchat Ruzzante y coI., 2006, 20OB), que actualmente

ocupan zonas anter.iormente cubiertas por glaciales,

debieron permanecer, durante e1 UMG, al norte y/o aI este

de.I Manto de hielo Patagónico. Ruzzante y col. (2008)

proponen también la existencia de un refugio, en su

sentido estricto, ubicado dentro de las discontinuidades

deL manto de hielo a.L sur-oeste de Los Andes, para Ia

especie G. PTatei.

Un proceso inverso ocurre durante fas épocas

interglaciales, cuando 1as especies amplian su rango de

distribución, ya sea gracias a Ia aparlción de nuevos

hábitats disponib.Ies, y/o de nuevas vias de comunicación

entre hábitats. En Patagonia se registran expansiones del

rango de distribución a partir de las zonas de

permanencia previamente citadas, hacia Ias zonas

postglaciales. Por ejemplo, varios peces de agua dufce



(Perclchthys trucha, Ruzzante y col., 2a06; Gafaxias

pfatei, Zemlak y col ., 2008; Gafaxlas macufatus, Zemlak y

col., 2OlA; DípTomys¿es mesem-brinus, Poul.in com. Pers.)

muestran linajes que durante la época glacial se

restringían aI lado argentino de Patagon.ia, y gue hoy se

encuentran también aI oeste de Los Andes, gracias a1

establecimiento de nuevos drenajes que permitíeron la

colonización de esta zona.

Estos procesos han podido verse tanto a través de

registros fósiles, como a través de marcas en la

diversidad genética de las especies (Hewitt, 2OOO, 2004).

En regiones donde los regj-stros fósi.Ies indican que ha

habido colonización postglacial, fas especies han

mostrado una baja diversidad genética (Hewitt, 2A04) |

debido a 1a baja cantidad de mutaclones que han podido

acumufarse en tan corto tiempo. En cambio, en aquellas

regiones que constj-tuyeron antiguos refugios o zonas de

permanencia, Ias pob.Iaciones presentan una mayor

diversidad genética. por eI hecho de poseer un mayor

tamaño poblacional y por su mayor tiempo de coal-escencia.

Este es el argumento que se ha utilizado para demostrar

la antigüedad y sobrevivencia a períodos glaciales de

poblaciones de numerosas especies, como aquellas especies

de Patagonia anteriormente mencj-onadas, y otras muchas



pertenecientes, en su mayoria, al hemisferi.o norte

(I{aflis y coL., 2A01; i{ares y Cunningham, 2001; Hewittr

2004).

A1 mencionar los cambios en 1a distribución no se debe

ol-vidar que, en 1a mayoria de Ios casos, éstos se asocian

a varlaciones lmportantes en 1a demografia y en general,

en la dinámica de las poblaciones (Hewitt, 2004). Estos

fenómenos demográficos, como son la extinción de Iinajes,

Ios cuellos de botell-a y los efectos fundadores luego de

una co.Ionizaclón reciente, también afectan y marcan 1a

diwersidad genét.ica de las especies, prowocando su

erosión (Bernatchez y col., 1989; Ruzzante y co1. | 2006).

GaLaxias macufatus, pez miqratorio que habita cuencas

patag6nicas.

Gafaxias maculatus es un pez diadrómico que presenta

distribución gondwánica, aL lgual que Ia famllia

GaIaxiídae la que pertenece. El origen de esta

distribución ha generado un debate entre quienes

sustentan Ia hipótesis de una fragmentación mesozolca

(Craizat y col ., L974; Rosen, 191 4/ 7918) y quienes

apoyan 1a hipótesis de dispersj-ón transoceánica

I



(McDowalf, L978t 2002). Esta ú1tima hipótesis postula que

la amplia distribución a.Icanzada por los galaxiidae se

debería a Ia capacidad migratoria de aquellas especies de

carácter diadrómico. Estudios genéticos han apoyado esta

últlma hlpótesis al obtener divergenclas entre

continentes que datarian de una fecha muy posterior a Ia

fragmentación de Gondwana (Berra y co1 ., 1996t l/üaters y

Burridge, 1999). S.in embargo, 1os resultados obtenidos

por Waters y col. (2000), no permiten descartar del todo

el rol de 1a vicarianza.

En América del sur, G- Macll.latus se distrlbuye desde los

33" S hasta T.ierra deL Fuego, incluyendo zonas andinas y

valles que se encontraron cubiertos por e1 manto de hielo

Patagónico durante el- Pleistoceno (Cussac y col . | 2a04,

Habit y col., 2010). A Io largo de esta distrlbución, G.

macuLatus habita 1agos, rios y zonas costeras Atlántlcas

y Pacificas, presentando tanto poblaciones lacustres de

carácter no migratorio, como también poblaciones

migratorías, que descienden a Los estuarios a desovar. Es

este carácter diadrómico eI que hubiese permitido a Ia

especie ocupar an'bientes marinos adyacentes a los hiefos

continentales pleistocénicos (Mc. Dowall, 2A02; Zemlack y

col., 2010) . De hecho, resultados de Zemlack y co] .

(2010) sugieren que su diversidad y estructura qenética

10



se habrian conservado casi intactas a pesar de los varios

ciclos glaciales. Los autores atribuyen toda evidencia de

estructuración genét.ica a 1a barrera frente 1a

dispersión conformada por Ia Cordill-era de la Costa y al

comportamiento no migratorio o diadrómico-fllopátrico.

Dentro de .Ias áreas habitadas por G. macú]atus

encontramos 1a cuenca def río Pascua. Ubicada en .Ia XI

Región de ChiJ-e, nace durante el retiro de los híelos de

.Ia úftima glaclación pleistocénica. a1 separarse los

Campos de Hiel-o Patagónlcos Norte y Sur. Desde entonces,

e.I Campo de Hieto Sur comlenza a drenar hacia ef océano

Pacifj-co a través de este rio, el cual, por su historia

glacial y por eI hecho de desembocar en ef océano

Pacifico, conforma un sistema ldea1 para estudiar los

prócesos de co.Ionización postglacial en especies

migratorias. En 2005, Turner y col . proponen un escenario

detallado de Ia desglaciación de esta zona, estimando a

12.800 años AP la fecha de la ruptura del Manto de Hielo

Patagónico (figura 1).

1.7



Eigura 7: Etapas deJ retroceso def fTanco este def Manto
de Hiefo Patagónico (flgura nodificada de Turner y col ./
20A5.): (A) Ef máxlmo glaciar, 1B.0AA años AP (B) Etapa
intermediaria, donde aparecen 7os lagos GeneraL Carrera y
Cochrane drenando hacia el" este. (C) Tras ün mayar
retÍaceso glacial-, reunión de ambos lagos en un soTo gran
paTeolago. (D) Situación fuego del quiebre def ]4anto de
Hiefo Patagónico y ruptura deJ dique de hie.fa que
sastenia eJ paTeolago. Tras este evento, datada de 12.80A
años AP, se habria iniciado e7 drenaje de las aquas de7
paleolaqo a través def rio Baker hacia ef Océano
Pacifico.

En este estudlo buscamos detectar una señal de 1os

últimos períodos glaciales sobre fa diversidad genética

de G. macufatus en la Cuenca del rio Pascua. Debido a su

carácter diadrómico, planteamos que 1a especie hubiese

Ios períodos más frios delpodido sobrevivir a

72



Cuaternario Tardio, permaneciendo en e1 paleolitoral

Pacifico, y (re)colonizar fas cuencas formadas }uego del

retiro de los hlefos.

A1 postular esta hipótesis, planteamos 1os si-gu.ientes

objetivos:

Utillzando ef marcador mofecu.Lar mitocondrial D-loop,

queremos caracterizar y comparar Ia diversidad genética

de G. macufa¿us en la hoya hidrográfica def rio pascua y

en el fiordo Calén, dónde desemboca este rio/ anal-izando

también el grado de estructuración de esta diversidad.

A partir de los datos de diversidad genética, pretendemos

inferir Ia historia demográfica de las poblaciones dentro

de la zona estudiada, comparando y contrastando Ia

historia glacial J-oca1 y regional.

Recopilando las informaciones disponibles de l-a

variabilidad genética de G. nacuTa¿us en la literatura,

nos proponemos reconstruir Ias relaciones filogenéticas

entre 1os haplotipos encontrados en e] presente estudio y

1os analizados en otras poblaciones en Patagonia chifena

y argentina.

13



2. MATERTALES Y METODOS

Recofección de fas muestras.'

Las muestras fueron recolectadas durante los veranos 2007

y 2008. Se obtuvo y almacenó en alcohof especímenes de G.

macul-atus provenientes (i) det fiordo CaIén, dentro de la

desembocadura del rio Baker (21 individuos), (ii) del

fiordo Calén, dentro de la desembocadura deI rio Pascua

(43 individuos) y (iii) del Lago Quetru/ ubicado en Ia

cuenca de Rio Pascua (32 individuos). (figura 2)-

L4



Eigura 2: Mapa de origen de muestras. La focafización de
cada sitio de muestreo se indicá con ún cuadrado rojo. El
sitio (i) se ubica en ef fiordo Cafén, dentro de fa
desenbocadura def rio Baker (47"46 S, 73' 34 O), eJ sitio
(ii) en ef fiordo Cafén, dentra de fa desenü)ocadüra def
rio Pascua (48" 13 S, 73" 19 O), y el sitio (iii) se
ubica dentro del desagüe deJ Tago 2uetru, a At4 kn de fa
conffuencia con ef rio Pascua (48" 13 S, 73" 06 O),

abtención de secuencias de la reqión controf def ADN

mitocondriaf:

Se flevó a cabo la extracción del- ADN de cada índividuo a

partir de1 tejido muscular, utifizando un protocolo de

descrito por Aljanabi y Martinezextracción safina

15



(1991) . El ADN extraído se a.lmacenó a 4oCl

posterior ampllficación y secuenciación de

control (D-Loop) det ADN mitocondrial.

para la

la r egi ón

v

Un fcagmento de alrededot: cte 1000 pares de bases se

amplificó utilizando eI par de partidores GAL-F

(5 / TAACTCTCACTCTTAACTCCCA¿.AG_3 / )y GAL R (5. TGATAGTAAAGTCA

GGACCAAGCC3'), diseñados en nuestro laboratorio a partir

de la secuencla completa del ADN mitocondrlal de G-

tnaculatlts (acceso GeneBank Ap004104) para el1o, se

utilizó un volumen de reacción de 25 ¡-rl, que contenia: 2

pf. de dNTps (2.5mM) / 1,1 pL de MgCl2 (50mM) r 2,5 pL de

Tampón LAx, 2 pL de cada particlor (10 p/pr) , 0,25 pL de

Taq co Lirnerasa (5 U/pL) , 74,li¡ ¡rL de agu;r microl:i ltrada y

1 uL Ce ADN. Las conCrciones cle amp.Lificación fueron Ias

sig-uientes: rjeraturación inicial ie 5 minutos a 9,1 . C; 35

ciclos de: cLena tu ra ción 94" C por 30 segundos.

anillamrentó a 48' C oor 30

1 ninuto, seguiios de una

minutcs a 12" C.

segr y extensión a 72o C por

una eiongación final de t0

Los anplicones fueron visualizados en gel de agarosa

2it, purificados utilizando el kat OIAquick (eiagen)

iuego enviados a Macrcgen fnc. (ww.,v.macrogen-com) para

secuenciamento brdireccional. Las secuenaaas forward

a.I

v

SU
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reverse fueron alineadas, ensambladas,

programa PROSEQ 2.9 (Fil-atov, 2002).

y editadas en e1

Anáfisis de diversidad qenética y estructuración:

Se calcularon diferentes indices de d.i-versidad molecular

para cada locafidad (número de sitj-os polimórficos ,5,

número de haplotipos l(, dlversidad haplotipica tl y número

promedio de diferencias entre pares de secuencias ¡1) , a

trawés deJ- programa DNAsp 4.1 (Rozas y col., 2003). Se

examinó las relaciones filogenéticas de los haplotipos,

construyendo una red a través de] programa NETtrlORK 4.5

(Bandeft y col ., 1999), usando el algoritmo de "Median-

Joining" que favorece fas conecciones más cortas durante

1a reconstrucción.

Se realizó también un anáIisis de estructuración genética

entre pares de Iocalidades caJ-culando el- indice "Pairwise

Fst"r en e1 programa ARLEQUIN 3.1 (Excoffier y col.,

2005) . Este Índice cuantifica el nivel de diferenciación

genética entre pares de sitj-os de muestreo, basándose en

e1 promedio de diferencias entre secuencias acumu.Iadas

entre y dentro de cada localidad. A partir de este indice

se realiza un test de permutación, basado en una

17



distribuclón de valores esperados de Fst, bajo Ia

hipótesis nufa de ausencia de diferenciación entre

sitios - De este modo se entr:ega la probabilidad de

obtener un valor mayor o ígual al del Est observado a

través de estas permutaciones (p-va1ue) . El valor de Fst

indica la magnitud de la diferenciación entre dos

poblaciones, mientras que e1 p-value corresponcliente

indica La probabitidad de equivocarse a1 rechazar la

ausencia de diferencia genétlca. En e.L caso de este

trabajo, para poner a prueba la sígnificancia deI valor

de Fst obtenido, se reallzan 1000 permutaciones de los

haplotipos entre los pares de sitios anafizados.

feJe¡!an_ de a_ ria aetnocsráilca:

Luego de haber definicio ias poblaclones en base a los

análisis anreriores, se realrzaron dis+.ini:os análisis cie

inferencia de Ia histcr.ra dernográfica .le cada una cle

elias.

Se reafizó en primer lugar el test de neutralidad de

Tajima para cada pcblación (Tajirna, .1.989, programa

ARLEQUI¡I 3.1). Este per.rnite detectar si la d.istribución

de los oolimorfismos se desvia de Ia dist::ibucrón

1B



esperada bajo un modelo nu1o, que presupone un equilibrio

entre mutaciones y deriva génica. Suponiendo que nuestro

marcador molecufar no es afect.ado por l-a selección

natural, e1 test nos informa sobre Ia variacion o

mantención del tamaño poblacional en eI tiempo. Se basa

sobre ef hecho que una variación def tamaño provoca una

discrepancía entre dos estimadores del parámetro e (:2Np,

donde N representa e1 tamaño efectivo poblacional y p ta

tasa de substitución nucleotidica) . Si los dos

estimadores 0s (basado e.I núme ro de sitios

podimórficos) y 0n (basado en et promedio de diferenclas

acumuladas entre pares de secuencias) mostraran un valor

similar, seria indicativo de una población que ha }ogrado

un equilibrio entre la fuerza de la mutación (que

íntroduce diversidad) y 1a de deriva génica (que provoca

la pérdida de diversidad), y que por lo tanto, ha

mantenido su tamaño estabfe en el tiempo. En este caso,

el- indice de Tajima (D) tendrá un valor cercano a cero.

Si en cambio, este fuese negatlvo, seria indicativo de

una población que aún no ha afcanzado este equihbrlo,

por haber pasado por un evento de expansión reciente.

Para obtener la significancia de1 resultadof se generan

muestras al azar bajo la hipótesis de equilibrio de

fuerzas, a través de un algoritmo de coalescencia. El P-

en
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value de1

valores D

observado.

estadistico D

obtenidos al

representa

azar menore s

proporción de

iquales aL D

También, para cada población, se construyó la

distribuclón def número de diferencias entre pares de

secuenc.ias, o "Distribución Mismatch" (programa ARLEQUIN

3.1) . Ta1 como describen Rogers & Harpending (1992)/ una

población en equi-Iibrio demográfico debiera mostrar una

distrrbución multrnoclal, que reflej a el proceso

--s:or]ásti¡o :lc desapa:ilrón d: han L.oi-]-prs r tl -. r i r

génica. En cor:rasLe/ Lina pobtacrón que haya pasado ¡:or

lna e <pansi ón ier,Lográf itj¿ en cL pasado debiera presen-Lai:

una cllstribrción unimoia I . La pcsrciór rie la :noda de esta

distribucró¡r se ;:efaciona ccn el tiempo clue ha -oasado

desde el crecimiento pcblacional, otorgán.ioncs una

estimación del valor del parámetro 'c : 2pl- (ciónde t es el

tiernoo transcurrido desde e.1 inicic del evenio de

crecimiento súbito de la población) . Tras construir la

Cistribución/ ARi,EQUIN 3.1 estima los paramerros

relativos la expansión pobLacional, 'tl 0,1

(correspondiente a1

(correspoadiente al

un rnétodo prcpue s'Lo

rnicio de la expansión) y 0:

frnal oe la expansión) . Por medio de

po:: Shneide.r y Excoffler (1999), el

20



programa busca aquelLos ¡¡alores de parámetros que

minimicen la suma de las deswiaciones cuadradas (SSD)

entre 1a distribuclón mismatch observada y la esperada

bajo el modelo de expansión súbita.

Además, se reconstruyó la historia demográfica utilizando

el programa LAMARK 2,1.5 (Kuhner, 2006) . Este construye

árboles de coalescencia utilizando ef criterío de

optimización de Máxima VerosimiLitud, a partir de los

cuales estima distintos parámetros poblacionales. l,a tasa

de crecimlento g. así como el valor del parámetro 0, son

estimados bajo eI supuesto de un crecimiento exponencial

que sigue la srguiente fórmula: 0t : O6e( st) , dónde 0t es

ei r¡alor del oaráme¡rc 0 en el tiempo t,

El trempo del ini cio

y 0o es el valor

de expansión seactual de 0.

identrficó en

eo

aquel momento en que 0 e quil,ale a 1i del

(como lo recomiendan 1os autor:es delvalor de

programa )

Sob re la base cie 10s parámetros arroj ados por los

anáiisis anteriores, se estinó las fechas de ios cambios

demográficos en unidades de trempos mutacionales. A

part.rr de estos datos, y asumienCo que el Lago no pucio

haber aparecido hace nás de 72,800 años AP (considerando
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Ios antecedentes geológlcos sobre ef retiro de los hiefos

en 1a zona, Turner y col . 2005), se calculó la tasa de

substitución correspondiente a cada modelo demográfico.

Refaciones Íí.Logenéticas de fos hapfotipos de G.

nacufd L Js do DJC| AJlLetic-:

Se recors L ¡r,r i,¡e r:on rns ¡,ol.aci ones f rlogenét i-cas Ce ios

hr1pLcripos .je L;. tna.r¿i l.r tus ,t io larg:o lje su dtsl_r rbu¡:ró.

an Sud--lniérica/ util it anclo Ios hapl o'u.ii:os r.poriados cot:

Zemiak y .oL. (2010) e incluyendc los haplol-rpos de l,agc

Quci,ru y ci-- l f icrdo. Por nedio d=l pr:ograma l.tiE GA 5 . 0

iKumar y col. 2008). ie consrru,/o un Jrbol de l.{áxina

Verosimiliiud, sirvréndonos del mrsmo hapLotlpo de G.

¡nacula¡us de Tasmania empleado pc,r los autores como

Outgroup. El modelo de substitución nucleotidica de

GTR+I+G (G:0.5640. I: 0.6826) fue seleccionado por el

mismo programa.
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3. RESULTADOS

¿i_l¿C¡S¿ ted y ¡, S Li¡ li!ryll !" qenética:

Durante este estudio, se obtuvieron 102 secuencías de 785

pares de bases cada una. Dentro del conjunto de

secuencias, se encontraron 92 sitios variables que

permitíeron definir 77 haplotipos diferentes (tabla 1) -



Tabfa 7: Pofifiarfismos observados entÍe 7os 77 hapfotipos
(785 nucleótidos de La Región ControL rieL AD¡l
mitocondriaf) . Ert fa parte superieur de fa tabla se
indica la posición de fa nütación en la secuencja, y en
la columna de la derecha se lndica fa frecuencia de cada
hapfotipa.

Tanto la localidad de Ia desenLbocadura del rio Baker como

la de 1a desembocadura clef rio Pascua muestran altos y

muy similares indices de diversidad, en compar:ación a los

menores indices de la localidad de Lago Quetru (tabla 2) .



Tabla 2 : -I¡dr c.:s de orr-e¡.>-idacJ i4olecular.- Se indi ca el
núrnerc C,- i¡rJiviCu,l.s (ll), e/ ¡úi¡e¡o Ce srtjo-s
pclicórr-icos .rc'r i-ndivrrJrl. (S/t'¡), e1 número de ¡ap¿o¡rlrcs
(R) , et ¡únero de iapiolipc.s co-rroqrria Dar rarefacciórL
(R* ) / la cl1-¡ersidacl haplotlpica (fI) , .y el prornedio deJ
rúrnero de drfere¡ci,l.s e¡tre D.1¡es de .seclle¡ciá"s f.T).

Al anallz¡:r ias irecuenci as haplotipicas (fiqura 3) ,

veinos quc la mayor:ia Ce los hapl,oti pos son únicos (911).

Ista propor.ión aumen-ra en e1 fi<¡rdo donde los halrlotipos

únrcos alcanzan un 9??. De Los 66 hapictipos enconiradcs

en el fiordo, solamente 2 haplotipos están comparttdo

entre las muestras de ia desembocadura Cel Rio Baker y

del F,io Pascua, y nrnguno con Ia muestra provenlente del

lago Ouetru. En contraste con Ias muestras deI fiordo.

solamente 11 hap.Ioiipos se Cerectan en el iago y

solamente 6 de eIlos son únrc¡¡s. Denrro de 1os ol-ros

hapLotipos, el haptotipo 2 (H2) muestra una irecuercia

elevada en comparaclón a los otros haplotipos del Lago o

deI fiordo.

Desembocadura
del- río Baker

o.997
t

0.011
L5 . 467

26.O0
t

0.00

Desembocadura
de1 río
Pascua

0. 998
t

0.006
t2 .47 4

l-0.00
t

0. 82

o.7L4
+

0.085
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Figura 3: Frecuencias de fos 76 hapl-otipos encontrados
Lago Quetrü, en la desembacadüra def rio Pascüa y en
desembocadura def ria Baker.

A1 mismo tiempo, fa red de haplotipos (figura 4) muestra

a los haplotipos de ambas desembocaduras mezclados dentro

de una extensa red. De manera contraria, los haplotlpos

del lago se agrupan dentro de una estrelfa compacta/ gran

parte de ellos derivando del haplotipo central de gran

frecuencia H2. Sólo dos de los haplotipos encontrados en

el lago escapan de esta estrella para mezclarse dentro de

la primera gran red. Cabe destacar que estos dos

hapfotipos son genéticamente muy cercanos entre ellos

(só1o 2 substrtuciones los separan) .

ell
fa

1t5



1 mulac¡óñ

lndividuos
,7-G -
( \r-)--! a
\-l-17

a D6ssmbocadura
rio Baker

* Desembocádura
río Pascua

@ Lago Quetru

Figura 4: Relacjones filagenéticas ertre fos 77
hapfatipos. Los hapfotipos están representados carno
circufos que póseen un área proporcional a sus
frecuencias, cafcu.ladas a partir de fas 742 secuencias.
Cada finea entre dos haplotipos es proporcionaf af númera
de mutaciones que 1os separa.

-A1 comparar la localidad de1 lago frente a cada una de

las otras focalidades, se encuentran siqnos de una

marcada diferenciación genética en los allos vaLores deL

Índice Fst (tabla 3), cuyos bajos va.Lores de P (<

0.00001) permiten rechazar la hipótesis nula de ausencia

de dif erenciac.ión. En canbio, a.I comparar entre .Ias

muestras provenientes de Ias desembocaduras, eI alto

valor de P (0.75) impide el rechazo de la hipótesis nula.
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Estos resultados sugieren fa

población en el fiordo, que se

1a población del lago Quetru.

Tabla 3: Resu Ztados deZ test de Fst.

r.a go- De s embccad¡.tra ria Ballar

].agc-ileserrlDor:a¡f ura t:ííi Pasalta

Ambas de s embo cadu::a s

exi stencia de Ltna sola

enc Lren-L 4a c.llferenciada de

4.46418

a . 4624 4

0.00858

<0.00001

<0.00001

4.74't75

f¡r-er--¡cia de ia .risiq ria <Tenoqráf ica :

Para los análisis de inferencia demográfica de la

poblaclón CeL fago, se descartan dos haplol-rpos que

afectarian 1a señal de la historia democJráfica (H7 y H10,

tabfa 1). debido a que en la red MeCian-Joining ¿parecen

fuera del haplogrLrpo que forman Ios hapiotipcs de esta

localrdad.

El test de Ta¡ima, realrzado sobre la población deL

fiordo, no permite rechazar la hipótesis nula Ce

pobLación en equilibrio (D: -0.951; P > 0.1) . En :ambio,

se rechaza en el caso de la población del la¡Jo, con un

2B



valor negativo y significatívo c1el indice D (D: -l .64j;

P < 0.05) . Asuni.endo qtre nuesiro rarcador ¡nol-ecular es

inferir que la Cesviación Ltet equrlibrroneutro/ podemos

de 1a población del lago se debe a que ha pasarlo pcr 1rn

erJenao de expansrón poblacioraj_ rr:cierte .

La forma de la dístribución mismatch de la población de1

fiordo es multímoda1 (figura 5a), 1o que podr:ía indicar

que esta habrÍa aLcanzaclo e1 equitibrio deriva-mutación.

La población del l,ago Quetru, en cambio, parece ajustarse

a la curva del modelo de expansión (x : L.üAt figura

5b) - Suponlendo un crecimiento instantáneo¿ el valor del

parámetro ¡ indica que este evento habría ocurrido hace

aproximadamente 0.835 tiempos mutaclonales. por otra

parte, los valores de 0r y 0', (0.004 y 3.s11

respect-ivamenre)/ nos dan una iCea de la rnagnitud del

crecimiento experlmentado durante este t:lempo por la

población del lago, que habria rrul'uiplicado por más de

800 veces su tamaño.
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Figut:a 5: Distribución def núrtero de diferencjas e¡tre
pares de secue¡cias para fas poblaciones del fiordo
(figura a) y de Lago Quetrü (figura b). E] eje X indica
ef número de diferencias entre páres de secuencias, y el
eje Y indica fa frecuencia. Además de -1a dlstt:ibución
obtenida a partir de fos datos observados, se müestra fa
distribución esperada seqún e-l modefo de expansión
súbita. Se indican -¿os intervafas de canfianza def 952
para cada pataámetro estimado. ,9e muestrá en un gráfico
anexo fa dinánica del tamaño efectivo esperada para cada
pabfación / lndicando la fecha de ocurrencia de la
expansión poblacional def laga/ dada por ef vaTor def
paÍátrtetro t.
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Aslmismo, considerando un crecimiento exponencial, los

vafores de tasa de crecimiento g y tamaño poblacional

obtenidos sobre la base del análisis de Máxima

Veroslmifitud (flgura €') , indican nuevamente Ufla

pob.Iación de reciente expansj-ón en la localidad del lago.

El crecimienLo de esta población se inicia hace

aproximadamente 1.2 tiempos mutacionales, valor

relatiwamente similar a 1a fecha estimada por el análisis

de distribución Mismatch. Desde esta fecha/ Ia población

del lago habria incrementado cerca de 100 veces su

tamaño, tal como indican los valores inicial y actual del

parámetro 0 (00=0. 1, 01:13.7).
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Figura 6: Variación del tamaño efectivo (tt : 0/2) de la
pobfación de7 lago, en fünción del tiempo, estimada por
tnétodo de Máxima Verosinifitud. EL eje y indica eJ-

tamaño, expresado en númera de copias heredabfes y e1 eje
X ef tiempo, en tiempos mútacionafes. Se índican ]os
vafores del parátnetro 0 al inicio de fa expansión (0 y
en e-l tletnpo actual (0t), junto con fa tasa de
crecimiento exponenciaT (s) ,
mutacionales*/tiempos mutacionafes.
mútacionaf corresponde al tiempo promedio, en aíios, que
se reguiere para fijar una mutación en cada secuencia.

A partir de Ios va Ior es de fechas en tiempos

de una tasa de mutaci"ón demutacíonales, y sobre la base

1, B? (i. e. 0.018 carüios/sitio/mi1lón de años) , utilizada

por Zemlak y coI. (2010) para estudiar 1a filogeografía

de G. macuJ-atus en Patagonla/ calculamos los tiempos de

inicio de expansión de la población del lago. La

distribución Mismatch nos da una fecha aproximada de

en unidades
*Una unldad

32



59.000 años AP, mientras que el anáIisis de Máxima

Verosimilitud lndica una fecha de 96.000 años Ap. por

otro lado, asumiendo la fecha de 12.900 años Ap para el
inicio del drenaje de1 rio pascua (Turner y col . | 2AlAl

figura 1) y enL.onces como edad máxima para el lago

Quetru, calculamos tasas de substitu(rión para G.

maculatus a parLir de los valores de fechas en tiempos

mutacionaLes estimadas - En el caso de un creclm.iento

instantáneo la tasa estimacla es de g,3?, mientras que

para un crecimiento exponencial es de 12,0?,

Refaciones fifoqenéticas de los hapfotipos de G-

no. ufat¿s de 5üd Afle, -a:

Analizados junto aI :estc de 1os haprctipos enconLrados

en Sud-América, v3inos que los de la población clel fiordo

se encuentran reparlidos dentro de unc de ios cllatro

haplogrrupos encontrados por Zemlak y cof. (2004, figura

6), específicamente en e1 haplogrupo 4- Et haplogrupo de

Lago Quetru aparece como otro subqrupo más dentro deI

gran grupo cie haplotrpos paragónicos, mientras que ios

hapiotipos del ficrdc, en su mayoría, se ubican fuera de

estos subqruttros.
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Flgura 6: (a) At:baf fifoqenético construida par método de
Máx,ima Verosimifitud, que incluye todos los hapfotipas
encontrados a 1o larqo de la distribución de G. macüfatus
en Süd-A-nérica. Se indican fos qt:üpas (hapTogrupos 1, 2,
3 y 4) y subgrupos (3A, 4A, 48 Y 4C) de rtaplatlpas
fuertemente susten¿ados de Zenlak y cof, 2A70. El
subgrupo marcado er verde corresponde af de -¿os
hapfatipos deJ lago Qüetrllt mientras qüe fos hapTotipos
de la pobJación def fiordo, en amariTTot s-o encuentran
repartidos dentto del hapfoqrupo 4, con sófa u¡o de sus
26 haplotipos ubicándose dentTo de1 subgrupa 4A/ y dos
hapfatipos dentro del 4C. (b) Fiqura rnodificada de ZenTak
y co7. (2014), qúe muestÍa fa djstribución de frecuencias
de fos qrupos y subqrüpas de haplatipos seqún sitio de
mues treo .
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DISCUSION

Pers¿s¡e¡cia _. rje il_?q!lació, narita ciurarte la (s)

ql aciaci¡i¡L (--s) :

La ele-/aalá cLrversrrlacl ¡ ausencia c1e esl ru.jtu j.a Eené-ric;,r

i:.tr:e los sri_i.os del Iiorclo (iabla 2), inrlrcan qr]e erl

es1-a zona hab L:a :-tn:r pol). ación cle qf rarl :_ai¡año. al_

resulta.lo no signrficativo obien:clo .l el ]'e s1-_ de

neutraliCac.l rea -jzado e es1_a ¡:oblac:ón 1p > O.1). ademá:;

de su Cist:rib¡rcií¡n rr,rsnatch multirlodal (irgura 5a) y su

extendida recl de haplotrpos (liqura 3) sugieren también

que nc hab::ia sufrido q,r::ancies .¡ariacíones en su ramario

poblacicnal durante 1os últirnos períodos glaciales.

Considerando que durante cl UMG ei manto de hlelo se

extendia hasta el na.¡ger del Océano pacrf.rco, le

población probablemente habria permanecído en el

paleolitoraf Pacifico adyacente aI margen oeste del manto

de hielo Patagónico. Lriego cel retroceso 91acia1, habrÍa

extendido su rango de distribución hacra La zona del

fiordo. Est-os r:esult-ados concuerdan con lo propuesto por

tr{aters y Burridg-e et 1999, quienes, luego de observar
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altos nivelés de diversidad mitocondrlal intraespecífica

en G. Macufa¿usl postulan que 1a especie constituiria un

linaje antiguo, que ha sido capaz de mantener poblaciones

de gran tamaño por largo tiempo. De esle modo la especie

habria evitado la extinción de tinajes, acumulando un

qran nivel de diversidad genética - Esta capacidad de

sobrevivir y mantener grandes poblaciones se deberia a1

carácter anadrómico de G. ]4acufa¿us. El valor adaptativo

de este carácter, según McDov/all (1980), corresponderia

precisamente a la capacidad de escapar de los climas

desfavorables durante las épocas glaciales.

El hapioqrrrpo ,1 qe Zeinr ak y col. (20J 0, figura 6), dcntro

del cua l se encuenar.ln rc,¡artidos 1r¡s haptotipos dei

fiorio, Dose3 una amplia di-stribución en Patagonia,

ubicándose tanl-o en e1 norte como en el sur/ a ambos

lados de la Cordillera de los Andes. Sin embargo presenta

Ios mayol:es valores de diversidad y abundancia en

Pataqonia noroeste. Según Zenlak y col. (2010), dentro de

este haploqrupo habrían ccrnenzado a drferenciarse a Lo

menos 3 subgrupos, a nedida que

desde las regiones costeras del

hacia el este de la Cordillera

regiones costeras del sur.

la especie se disper:só

r o. o^- ^ d^ Dat dgontá

de Los Andes, via Las
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E1 hecho de que los haplotipos de La población del fiordo

se encuentren repartidos dentro del haplogrupo de mayor

distribución y diversidad de Patagonia, sln aparecer

dentro de ninguno de sus subgrupos, indica que Ios

individuos deI flordo pertenecen a una gran pobLación

ancestral a partir de 1a cual se diferencian nuevos

subclados que colonizan ríos y 1agos. los datos de Zemlak

y col. (2010) indican que sus individuos no se restringen

só1o a fa zona del fiordo. sino que habitan también a lo

largo de lagos y rios próximos a la costa oeste

patagónica, encontrándose también en el canal Beagle, e

incluso en Ia desembocadura de Rio Chico, en la costa

austral de Ar:gentlna. Estos lagos y rios estarian/. por

ende, conectados por un importante flujo génlco con la

costa. y Ia diversidad qenética de esta población marina

provendrla, a lo menos en parte/ de sus individuos

migratorios.

Efecto f undada:: tras la cgfcnización postqlactal de Lafo

Qu--tru

Tras el retroceso de La cubierta glacial que se extendia

sobre la cuenca cie Rio Pascua, el lago euetru habría sido

cofoni-zaclo por indrviduos de ia especre G. I,lacuf atus

pro./enientes de la población marina. El análisrs
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fi.logenético (figur:as 6a y 6b) muestra que 1a población

encontrada en este lago forma parte de los subgrupos que

habrian comenzado a diferenciarse a partir de esta gran

población. Aunque nuestros datos no permitan descartar

del todo una procedencia argentina de los colonizadores,

que habrian remontado, en ese caso¡ desde 1a costa

Atlántica, el origen Pacífíco aparece como el más

probable. Esto. debido a la distribución que presenta G-

nacu] atlts en Ia zona, ausentándose de la zona alta del

rio Pascua y de Lago O/ Hlggins, donde habitaría en

cambio La especie G. platel (Zemlak y col- 2008).

t a baja dive r s idad

de este lago (tab.Ia

muy slmilares entre

actLlalment-- Drasenl-.r Ia poblacrón

y e- hecho de que posea haplotipos

(figura 1)/ rndica que csie evento

que

2)

si

coLcnizador habria ocurrrdo por vía de un efecLo

fundador. Lln este tipc de eventos particj-pan muy pocos

individuos, cu¡ra diversiCad ¿onforma una ::educida muestra

de la gran diversidad genética de la pobLación oriqrnal.

Sin embargo, ya fueran unc varios Los eventos de

fundación, estos po.os indivrduos colonizadores debieran

haber poseidc una divers idad que reflej ara la enorme

diversidad de ia poi:iac:lón del fiordo. Es Cecir eue,

durante sus rnicios, la pcclación de Laqo Ouetru debe

haber presentado una Civersidad qenética ::educida, pero
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compu.sta Ce haplotipos nui, iistintos 3ntrc si - Lirego, 1a

f uer:i-e dcrr-¡¿ gélica que .JCurr3 aL fundarse ula nueva

pob l ación a ira r.trr i ie un núrne ro rie rndiviiucs leCuc ido,

habrla elimtrrarlo gran iiarte ¡le esl,a oiversidad in j_ciaL.

Uuy r--o.os hap.loLlpos fundaCores hab:ian sob:rer¡iviclo ¡ la

deriva, en par-ricular e1 hap.Lotipo de mayor frecuencia

presente en el Laqo, a partir del cual se generaron 1os

haplotipos de baja frecuencia que conforman eI haplogrupo

compacto/ asi como uno de los dos haplotipos que se

encuentran en la red extensa,

La diferencia de diver s idad

genética entre el tago y los

(tabla 2) y e s tructuración

sltios det fiordo (tabla 3)

muestra que/ l'.1ego de la colonización. ¡ro se nantr¡¡o '¿n

flujc q¡enéiir:o descie la desenbocaclura de Ilio pascua hacia

contrario, debiéramos ver

va::ios de los haplctlpos mues-ureados en el lago mezclados

dentro de fa extensa red de la pobtación marina. Sln

embargo. de Los 11 haploLipos extraidos del lago, sólo

dcs haplotipos únicos se ubican dentro de esta gran red.

Estos se encuenl-ran además muy relacionados entre sí,

diferenciados por sólo Cos mutaciones, siendo poco

probabie que pr:ovengan de dos migr:antes distintos del

fiordo. Con nayor probabilidad, esos haplotipos

provendrian de un sóLo haplotipo ancestral. Este habría
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sldo transportado por los indlviduos col oni zado¡es

duranre :l evento fundaclor, y habria sobrevi:¡rdo a fa

der:i'ra génrr:a LaL como lc hizo el haplotipo ¡entral el

ha;oloqrui:o cle1 laqo. Sin embtrrqo, esi_e ha;olotipo habria

sidc mayorrn:nte afec¡aclo por ia cleriva que el- hapicr.lpo

ce¡rtr:ai r-ieJ, lago. Io oue expiicaria el hecho de .luc sóLc

estos dos haplotipos únicos, en vez deve amo s

haplogrupo más desarrolLado. Los dos haplotipos

corresponderian entonces a una diversldad genética

remanente dentro de Ia población deI 1ago. por esta

razónt se tomó la decislón de no incluirlos para 1os

anáfísis de lnferencia demográfica en esta población.

En ccntraste, lcs ha sido inposible descartar iolt3.Lmenjtc

un posible flu¡o del lago hacla el frorcio- Debidc a la

inmensa diversi.daci de la población marina, seria muy

difici L en.cntrar haplotipos provenientes del laqo que

hayan migrado rio abajc. Sin embargo,. a pesar de que 29

de los indivrduos de la zona de ciesembocadura del río

Pascua fueran colectados en sitios ubicados varios

kilómetros r1o arriba (figura 7, sitios 2 v 3) no se

encontró ninqún haplotipo de1 laqo en esLa zona. EsLo nos

sugiere que la población de la parte ba¡a del rio serla

de carácter anadrómico¡ mieni-ras que la deI tago

corr--sponderia a una población resiclerte. TaI
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interpretacrón

poblaciones cie

distrrbución en

Ocea nia (lrla L er s

ha sido propuesta

Gafaxias macufatus a

Sudamérica (Cussac y

y Bur:r idge. 1999) .

en varias otras

1o largo de su

cal., 2404) y en

Eiqura 7: übi cación

la desembocadu¡a del

de los sitios de in¿restreo de¡tro de

rio Pa scua .

Además, el hecho de que existan dife::encias rróficas muy

notorias entre las lccaildades de Tortel y del lago

(Contreras, 2AA1 ) brinda mayor apoyo aún a la tesis de

escasa o nuia movrlrCad entre las póbfaciones.

Finalmente, las razones por las cuales estas poblaciones
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habrían quedado desconecradas luego de su

estabLecimiento, podrian estar ligadas al establecimiento

de barreras fisicas a1 flujo génico/ o bien a1 cambio en

la biologia de 1a especie, como se ha descrito para

ciertas poblaciones residentes d,e G. Maculatus en Chile

(Zattara y Premoli, 2005), y en el resto de su

distribución en el hemisferlo sur (Cussac y co1 -, ZAO4,

McDowall, 7912, Ltnq y cot./ 2001) .

De los otros subgrupos diferenciaclos partir de la

poblaciór r¡.rrr.Lla/ dos 148 f 4a, iigura 6) hab¡ian

aparecrdo er Ia P.-i .1gor1.- lrqen-; l.ia. A l iqua l- que l,t

pob-Lación clc Lalio Que:r,r, ést<¡s e¡hiben ura ri l stribucrón

Andina y se sitúan a qrran distancia d-- la costa. por I r¡

Lanao, p.rClrian corresponder a poblact_ones formadas a

tr:a./és de un necanrsmo similar al lie la oobiación dei

lago/ via Ltn efecto funclador a partir de la pobiación

marina. Este modo de colonización constituiria una

segunda manera de generar varrab rlrdad genética dentro cle

esta especie magratol:ra, al originar nuevas poblaciones

Ce diferenl,e composición genética. Este podria tral,ai:se

de un mecanismo generalizado dentrc de los peces

nig::atorios afectados por 1os ciclos glaciales: rzarias

otras poblaciones de G. I'laculatus y de otras especies

nigratorias de la famllia Ga-Laxiidea/ tanto de Sudamérica
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como de Oceanía, muestran distribución postglacial

(Cussac y co1 ., 2A04, Waters y Craw. 2008), pudiendo

haber sido originadas tambíén por medio cle un efecto

fundador. Por ejemplo, Ling y co1 . (2001) describen a 3

poblaciones residentes de G. Macufatus, habitando 3 lagos

distintos de Nueva Zelanda, que se habrian originado a

partir de un proceso como et que describimos para Ia

población de T.ago Quetru. Estas poblaciones, como muchas

otras poblaciones residentes descriLas para G. macufatus

(Mc- Dowafl/ 7912) , muestran diferencias morfológicas,

que podrian evidenciar el .inicio de un proceso de

especiación.

Esta resprresta biogeoqráfica de

cambios ambienLal es .-isoaradcs

difiere de la respuesr-a mostrada

G. ¡{acLrlátrls fren-¡c a los

a los ciclos glactales,

pcr las especies de agua

ji.I r .co. . .-z oedulce que no exhiben carácter

desarro.Ilar granlies poblaci.ones resift entes en el mar,

estas especies recurrirían a la recolonización de nuevos

hábitats postglaciales/ a partir de distintos refugios o

zonas de permanencia lirnnicas. desarrollando una

diversidad genética estr:ucturada. Este es eI caso de G.

Platei, espccie habii-ante Ce r1os y lagos patagónrcos. A

pesar de no ser: una especie díadrómica. este pez de agua

dulce habrla logrado sobt:e'Jivrr a las giaciaciones,
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ql:acias a sL1 roleranaia a las ba¡as tempera-.uras. Esto Le

habria permir-ido pcl:mare.el: en aniiqucs ríos y laEos

prog |acrales, al e.ste y ceste del manto de hie t.o

(Ruzzanl-e y .cl. , 200E) - A partir de estos refuqios o

zon.rs cle !ermanencia, y gr:aci¿is a sLr habilidacl para

migrar rienl-ro de sis.uer,as ce agua cLulce,' Iograría l-uego

estable.:er una rlistrrbuciól costglacral, eriiclenciando una

gran capaciclad cle recoia:nlzar nuevos hábi.i:ars. Pcr meciio

.1,- e:j1-a est-rategia llmn j aa, habr.ia lLeqado a establecer

una ar¡p1ia d¡ stril¡ución en Patagonia (ZemLak y coi. ,

20L]8) y a clominar el +nsarrLcle .1. , eces deni-ro r-le las

aLrenrrals Aniinas ,fe esta reqrón, :;cbre tcclc e¡i lar;os

ubrcado:; a gi.rn al-!1rra (llabrt y col., 2010) Sirr embargo,

a diferencra de G. -¡n¿rau¿atus, muesl,ra una dive:asldad

gerética estrucl,urada, a !:a:rz de su perinanencra

reiugios qlaciaies (Zemlak -v ccl. 20CB) .

en

G. pTatel ha sldo tarrbién reportada dentro de nuestra

zona de estudio/ en la cuenca deI Iago O' Higgins, que

origina el rio Pascua (Zemiak y caL., 2AAB I datos no

publicados). Sin embargc, habrÍa llegado a coloniza:r esr-a

zona Ce manera diferente a G. nacu.laaus. per:maneciendo,

durante el U!!G, en algúr hábitat lir¡.nico ubicado al sur

de la Pat-agonia Argentina (Zemlak y col., 20AB). Desde
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esl a zona habrla co1onrzatl.r el l.rgo C, Urggins tras ef

Ceshrclo.

-E.stilna+ón de la te.sa niolec¿tlar i¡¿raes¡ccíi¿ca de Lr,

in.icu iatus.'

f.ago Quetru se habrÍa formado durante 1a desglaciación

local e inicio del drenaje de Lago O'Higglns a través del

r1o Pascua. Esto ocurr.ió tras el quiebre de1 Campo de

Hielo Patagónico. evento acotado con una edad máxima de

12.800 años AP (Tur:ner y co1 . ¡ 2005) ; figura 1) . Si bien

esta fecha corresponde al inicio de1 drenaje del río

Baker a partir de Campo de hieLo Norte, tras romperse el

dique de hiefo que encajonaba las aquas de un gran

ir-Ieolago en eI s.c'Lojr del lago General- Carret:a, poclemos

suponer: u:ra fecha sirrilai: para e i inicio del dr-^na je cle L

r1o Pascua. pues este nace a partir de Cam.po de hielo

Sur. Sin enüargo, las fechas de inicio Ce expansión de su

población (59-000 y 86.000 años AP), calculadas en base a

la tasa dé 1.8? canbios/sitio/miIlón de años, claramenLe

sobreestiman Ia fecha de di-cho suceso. Esl-a inconglruencia

podria deberse a que la tasa de substitución utilizada no

es adecuada para ser aplicada en eI estudio de eventos

tan ¡ecienies como el de la --xpansión de 1.a población de

lago Quetru, debido a la dependencia tempot:aL que han
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mostradó las tasas de substÍtución (Ho y col . 2005). para

muchos grupos ya se ha demostrado que/ a mayor antigüedad

del evento evolutivo, menor es e1 valor de 1a tasa

cafibrada (Ho y cot. , 2005; Burrldge y cot. , 2008) . De

hecho, fa tasa de 1.8? corresponde al va-Lor asintótico

que toma .Ia curva de cafibración de la tasa de Ga-Zaxias

(Burrídge y col. | 2AO8), definido en base a fechas que

superan los 200.000 años AP. Bajo esta fecha, at calibrar

en base a eventos cada vez más recientes, los autores

obtíenen tasas que aumentan de manera exponencial, y que

a la vez muestran qran incerteza en sus estimaciones. Por

lo tanto, y dado que podemos extrapolar la edad geológica

del lago Ouetru según la fecha de la apet:tura det Manto

Pai-agarnrco, lo r¡ás apropiado es estimar una tasa de

nui-ación i¡r¿raesoecj fica para nLiesl-ra especi-e, calibrando

sobre la base de l-a iecha citada. Obtener,os enaonces una

tasa de 8,31, según e.L mode.Lo de crecimiento insianl,áneo,

y de L2ea, si suponemos crecimiento exponenciaL.

Burridge y col. (2008) obtrenen tasas similares para el

género Galaxias, al calibr:ar en base a un evento de

di.¡ergencia cue habria ocurl:idc hace 12.000 años AP en

Nueva Zelanda, según indica la edad dei evento geológico

aco.olacio.
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En

G.

5. CONCIUSIONES

eL fiordo Calén, encontramos a una población marina de

maculatus, cuyos elevados niveles de diversidad

genérr:a señalan srj ¿ni-iguo origcn. :sta poblacj-ón habria

logrado sobrevivir a uno. o lal vez a I.¡a4tos periodos

qLaciales, permanecienco er el paleoli':or:ai Pacifrco.

luec,Jc, el re i:t:oaesc de l-os .rl.lciares que ocupaban 1a z¡¡¡a

.tel ii ordo clur:ante el UIIG habrÍa periniriclo que la

pcblación se extendiera hasta esta zona. La gran

capacidad mro ral-oria Ce sus inCividuos ies habrj a

permitido también colonizar ol,.ros nuevos hábiLats

expuestos durante la Ultirna Terminación Glacial, como es

e-L caso de Lago Quetru. Tras su fcrmación, este lago

habria recibido Ia llegada de ba¡ o número de

colonrzadores marincs. que desde enr-onces habrían

constituido una población residente, estableciénd.os-o una

narcada estructuración entre ambas poblaciones. Este

mecanismo de colonización por: efecto fundador habria

moideado 1a drr.ersrdad genéitica de muchas otras

48



poblaciones de G. maau le¿us

habi tando lagos postlrlacrales.

que hoy se encue nt r:an

Asi ccrno los eveltcs riaariantes que han permrrido

ca rr.brar el reio-i ¡loLc ¡rlar '¡ -eria: .-:pecies (Burr:id.Je

l, c()l., 2C08, Cr:¿r .r cor., 2Ciil) , el- e-/ento de ex¡ansiótr

posl,glacr.rl .lei,ect.l(.ic .n ni,est ro iraba jo nos aernrtló

calr.brar Llna -,a;a ca subsLi"Lució¡r a :or1-a esca..r

tenocr:r:.1 . Sin embargo, cie'ocr,cs, r,e ncr pr-ser.ii .l 1e ¡,

itvento lolonizariol rra n--!r-s t iaLnantr ocrtrre

innecliat¡rrente ciespués ,le la aparicicin Ce l- nur:vo hábitat,

iiue la e:<pansrón poblarional pur:do suc¡:cler rlespués de

a1qún Liempo Lralscurr:iclo --r:iS la llecrada cle los

colclnizadores, y q',1e iampoao contam.cs rlon la crcnoLoqí.a

absoluta especifica a la cucnca del rio pas.ua, por Io

que los menores valores Ce l-asas aquí esrimaCos, de 8,3 y

12!¡ deben considera¡se ccmo u;-r piso. A par:ti:r de esi-e

valor, La tasa podria aumentar/ según vaLores de fechas

de e:<pansión más :reclentes -

Este tr:abajo :r:epr:esenl-a un avanc,- significativo en el

estudio de los pr:ocesos de ::ecolonización -costglaciai a

r reve r de e'ec ro, 'L d.d . .

ewidencia ias consecuencias cie

pérdida de d.ivers.idad genétr.a a

A la vez ! se pone

este proceso, coino

nivel poblacional y

en

la

el
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estabLecimiento de estructura genética espacia.L en las

especies. Los resultados también contribuyen al clebate

sobre el uso en inferencia demográfica de tasas de

substitución nucleottídica obtenidas a partir de

reconstrucciones filogenéticas. Como ha sido

recientemente sugerido por especialistas de la evolución

molecular (Ho y cot., 2OA5), nuestros resultados muestran

una tasa nucleotídica estimada en base a los eventos

geomorfológicos / muy superior a la obtenida en estudios

filogenéticos y usadas previamente para reconstruir Ia

historía demográfica de peces patagónicos. Esta evidencia

pone en duda estas estlmaciones, asi como La visión

general de 1os procesos biogeográficos en el cono sur de

sudamérica.
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