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RESUMEN

Se determind la variacion aloenzimatica y el grado de parentesco evolutivo en especies dMigeéntepbusdel

grupo ‘peruvianu provenientes de 11 localidades de Chile y sur de Pert. Ademas se incluy6 a dos grupos externos
(M. occipitalisy M. thoracicusambos del norte de Peru), con el fin de polarizar los estados de caracteres en un analisis
cladistico. Se analizé un total de 22 presuntos loci, de los cuales dieciocho fueron variables. Los resultados obtenidos
sugieren la existencia de tres especies en el sur de Pera y norte de Chile. Dos especies habitan en el intermareal; un
corresponde M. quadrivittatusque se extiende desde Islay en PerU, hasta Antofagasta por el sur, y M otra,
atacamensise distribuye desde el sur de Antofagasta hasta Tres Playitas (Huasco). La tercera especie corresponde &
M. theresioidesla cual se distribuye en el desierto interior de Chile, abarcando las localidades de Pica, Huayca y
Mamifia, y probablemente se extienda hasta el rango costero del desierto chileno. Este ordenamiento taxondmico resultc
concordante con los niveles de identidad genética de Rogers, cuyo dendrograma agrupé a las poblaciones en nodo
consistentes con las tres especies. El analisis filogenético confirma la existencia de tres clados atribuibles a las especie!
sugeridas por el analisis fenético. No se encontré evidencia de la monofilia de las dos especies de intermareal, lo que
indica queM. atacamensi®s el taxén hermano del clalib quadrivittatus-M. theresioide®e acuerdo a esto, la
adaptacion al habitat costero pudo surgir en mas de una ocasién en la historia evolutivaaleltgshusdel grupo
“peruvianus, o bien corresponde a un atributo plesiomorfico dentro del grupo analizado.

Palabras clave:Microlophus Tropiduridaeyariacion aloenzimatica, relaciones evolutivas, Chile.

ABSTRACT

Allozyme variation and evolutionary relationship in species of the gdimrelophusof theperuvianusgroup from

11 localities in Chile and southern Pert were determined. Two external gkbupsc{pitalisandM. thoracicuspoth

from northern Pefwere considered to polarize character states in a cladistics analysis. A total of 22 presumptive loci
were analysed, of which 18 were variables. The results obtained suggests the presence of thrediipealigshafs

in southern Pert and northern Chile. Two species inhabit intertidal areas; one corredpogdadrivittatuswhich

extends from Islay in Peru (16°59’ S, 72°06’ W) to Antofagasta in Chile (23°40’ S, 70°26’ W). The secondMpecies,
atacamensisis distribuited from the south of Antofagasta to Tres Playitas in Chile (28° 28’ S, 71°14’ W). The third
species correspondsith theresioideswhich is distribuited in the chilean desert, in Pica (20°30’ S, 69°20’ W), Huayca
(20°11’' S, 69°08’ W), and Mamifia (20°04’ S, 69°13’ W), and probably extends to the coastal range of the Chilean desert
at this latitude. The taxonomic arrangement proposed is according to Rogers genetic identity levels, where the
respective dendrogram clustered populations in three nodes, one for each species. Phylogenetic analysis confirms the
existence of three clades corresponding to species suggested by phenetic analysis. We did not detect evidence o
monophily of both coastal species. This indicates tflatitacamensiss the sister taxon dfl. quadrivittatus - M.
theresioidelade. According to this, the adaptation to an intertidal habitat could have originated more than once in the
evolutionary history oMicrolophusof theperuvianugroup. Another explanation is that this adaptation is plesiomorphic

within the group analysed.
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INTRODUCCION vertiente occidental de los Andes a lo largo de la

franja pacifica del norte de Chile y Pera. Existe

MicrolophusDuméril y Bibron, 1837, estad con- evidencia filogenética de su condicién
formado por especies que se distribuyen en Imonofilética, y de la ocurrencia de dos clados al
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interior del género @ccipitalis’y “ peruvianu8), casos de dificil resolucién a partir de estudios
los cuales son claramente diagnosticables pomorfolégicos, es el uso de caracteres
sinapomorfias referidas a escamacion, plieguedoenzimaticos. Estos pueden ser analizados en
corporales (Dixon & Wright 1975) y caracteresun contexto filogenético, de manera que las hip6-
osteoldgicos (Frost 1992). A diferencia del grupdesis taxonémicas reflejen los grados de parentes-
“occipitalis’ que se distribuye en forma disjuntaco entre taxa (e.g., Martins 1995). La técnica
en el norte de Pera y en las islas Galadpagos, electroforética genera informacién acerca de los
conjunto ‘peruvianu$ se distribuye exclusiva- tipos de alelos y sus frecuencias, permitiendo
mente en el continente sudamericano (Dixon &stimar distancias genéticas entre taxa (Nei 1978).
Wright 1975). Tanto la morfologia exosomaticaA su vez, las variantes alélicas pueden ser consi-
como aspectos biolégicos han sugerido dentro dderadas como estados de caracteres en un anélisis
grupo “peruvianu$ la divergencia entre taxa que cladistico (Buth 1984). El cladismo se basa en la
viven exclusivamente en la franja de marelds ( existencia de grupos que se originaron a partir de
guadrivittatus, M. atacamensig)los de interior un ancestro comun (monofiléticos), y en cuyos
(M. yanesi, M. theresioides, M. heterolepis, Mtaxa derivados han surgido caracteres nuevos o
peruvianus, M. theresiae, M. thoracicus, M. tigrisapomaérficos (Wiley 1981). Para hipotetizar acer-
y M. tarapacensip (Ortiz & Serey 1979, Ortiz ca de los estados de caracteres en derivados o
1980a). ancestrales, es necesario incluir uno o mas grupos
Dentro del género, la monofilia del cladoexternos en este analisis, generalmente un taxén
“peruvianu$ es sustentada por evidenciaperteneciente a un grupo hermano.
filogenética. Sin embargo, existen varias situa- En este trabajo se informan los resultados de un
ciones taxonémicas confusas al interior de estnalisis de varicién aloenzimatica®ncrolophus
grupo, donde los limites entre taxa especificodel grupo peruvianus del sur de Pera y norte de
estan poco resueltos, dificultando la realizaciohile, con el fin de definir el estatus taxonémico
de analisis de parentesco evolutivo entre espée sus poblaciones. Ademas se realizé un analisis
cies. Por ejemplo, Ortiz (1980b) sugirié a partifilogenético considerando las variantes alélicas
de un estudio morfolégico para poblaciones de laomo estados de caracteres, con el fin de propo-
costa chileno-peruana, la presencia de dos espeer hipotesis sobre la divergencia evolutiva y las
cies: M. atacamensis,distribuida desde Tres relaciones de parentesco entre los grupos estudia-
Playitas en Chile (28° 28’ S, 71°14’ O), hasta lados.
cercanias del rio Loa (22°16’ S, 70°05" O)My
quadrivittatus presente desde el rio Loa hasta
Islay en Perd. Sin embargo, estudios cariotipicos MATERIALES Y METODOS
realizados por Northland et al. (1987) no mostra-
ron diferencias entre ambos taxa, sugeriendo qB&e analizaron ejemplares provenientes de 11
éstos corresponden a una Unica especie a lo larpealidades, dos de Perd y nueve de Chile (Fig.1).
del litoral chileno-peruano. Las localidades consideradas y los nimeros de
Por otra parte, existe confusidn respecto a lajemplares analizados son los siguientes: llo
delimitacién de las especies que habitan en étoquerios intermareales en el sur de Per(, 17°38’
interior. Por ejemplo, aln no ha sido aclarada 18, 71°20’ O, n = 5); Caleta Mecca, (intermareal de
situacion taxonémica de las poblaciones que exi$a costa sur de Per(, 17°55' S, 70°51’ O, n = 11);
ten en las cerranias costeras, pero que no habitArica (Playa Corazones, 18°28’' S, 70°19' O, n =
el intermareal. Para el desierto interior, se h&6); lquique M. quadrivittatus intermareal ro-
sugerido la existencia de al menos tres especiexso, 20°13’ S, 70°10’ O, n = 41); Mamifeffnis
una remitida a la quebrada de Mamifia, cotheresioides20°04’ S, 69°13’ O, n = 6); Huayca
cariotipos que difieren de las poblaciones aleddaffinistheresioides20°11’ S, 69°08’ O, n = 11);
fias M. maminensis(Northland et al. 1987), una Pica M. theresioides20°30’ S, 69°20" O, n =
segunda especi®/( theresioidep con localidad 11); Rio Loa (intermareal en la desembocadura,
tipo en el oasis de Pica, y una tercera espétie, 21°20’S, 70°40’ O, n = 10); Antofagasta 1 (lade-
tarapacensisdescrita para el desierto de Tarapacéas de cerros costeros 23°36’ S, 70°22’' O, n = 20);
(Donoso-Barros 1966). Antofagasta 2 (intermareal rocoso, 23°40" S,
La hipdtesis de la existencia de dos grupo30°26’ O, n = 17) y CalderaM. atacamensis
monofiléticos, uno conformado por especies d&7°40’ S, 70°49’ On = 24).
intermareal y otro por las del desierto interior, no Los ejemplares fueron trasladados vivos al la-
ha sido puesta a prueba mediante un anélisi®ratorio, o disecados directamente en el campo,
cladistico formal. Una herramienta util para resextrayéndoles tejido muscular y hepatico. Los
ponder interrogantes sistematico-evolutivas etejidos fueron congelados en nitrégeno liquido, y
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posteriormente mantenidos en laboratorio a -8promedio, nimero de alelos por locus y porcenta-
°C, hasta la realizacién de los analisige de loci polimorficos), fueron calculados me-
electroforéticos. Las muestras fuerondiante el programa POPGENE-1.21 (Yeh et al.
homogeneizadas segun Murphy etal. (1996). Lak997). Los valores de identidad genética fueron
electroforesis se realizaron segun Selander et astimados mediante el indice de Rogers (1972)
(1971) y Murphy et al. (1996), usando comausando el programa TFPGA 1.3 (Miller 2000). Se
soporte almidon al 12 %. Los tipos de tamponespto por este indice por ser un estimador métrico
utilizados para cada sistema enzimatico se basque calcula el promedio de las distancias entre
ron en Victoriano et al (1995). El tiempo dedos poblaciones para cada locus en un espacio k
corrida electroforética fluctué entre 5y 7 h, dedimensional (con k alelos). A partir de este indi-
pendiendo del sistema a revelar. Se obtuvo resute, la posicion de cada poblacion esta determina-
tados interpretables para un total de 22 presuntds por un punto, cuyas coordenadas son las fre-
loci. Se usaron individuos de referenciay compacuencias de los k alelos de cada locus. Este indi-
raciones de “lado a lado” para identificar losce, a diferencia de otros, siempre entrega distan-
electromorfos, los cuales fueron identificados cogias genéticas iguales para comparaciones que
el sistema alfabético (Richardson et al. 1986)presentan iguales diferencias entre frecuencias
Los genotipos fueron determinados segin Harrigénicas (Rogers 1972). A partir de los valores de
& Hopkinson (1976). Los datos de frecuenciasdentidad genética se construyd un dendrograma
alélicas, niveles de variabilidad (heterocigosisegin el método UPGMA, con el fin de obtener
asociaciones fenéticas entre grupos. En este caso,
T se realiz6 un andlisis de bootstrap de 1.000
.\. T permutaciones, con el fin de estimar la probabili-
"“"' T M dad de ocurrencia de cada nodo. Los estimadores
T * | - T de variabilidad (Heterocigosis, promedio de alelos

por locus y porcentaje de polimorfismo), fueron
SR calculados so6lo para las poblaciones representa-
) ;r ] 1l ars .| das por mas de 10 ejemplares. Los loci que pre-
g h i sentaron alelos fijados no compartidos entre dos
[ - 0 mas grupos fueron considerados como diagnos-
i L‘l‘ = tico (criterio de 95 % de frecuencia para el alelo
Do iy b ] , ,
Rie Lia . k m mas comun).
il | | P I En el andlisis cladistico se utilizaron dos gru-
i i - pos externos, con el fin de polarizar los estados de
il I'l W caracteres en plesiomdrficos (primitivos) o
i | e apomorficos (derivados). El primer grupo exter-
I‘:'Il::lﬂ:::/? il ! no correspondi6 8. occipitalisde la localidad
’ de Jequetepeque (Peru, 07°19’ S, 79°34’ O, tres
PR Ml ___,--*" i ejemplares) por pertenecer al grupo hermano del
~ e [ ! metataxon peruvianus. Se eligié como segundo
I Y r =% =] grupo externo M. thoracicus de Puerto Morin,
i / Pera (8°24’ S, 78°54’ O, cinco ejemplares), por
{ | ser la especie que mas difiere fenéticamente al
[ A interior del grupo peruvianu$ (Mertens 1956,
| = Dixon & Wright 1975). En la codificacion se
“”m‘_._ :—-.' i considerd a cada alelo como carécter, asignando
# el estado plesiomdrfico al presente en el grupo

e i

r
_l
L

Huavra

L W = externo. Esta modalidad de codificacién fue pro-
| | f . puesta por Mickevich & Mitter (1981), el cual es
LRt denominado “modelo del alelo independiente”.

| | El razonamiento de esta opciéon es que en el
i el proceso evolutivo los alelos pueden adquirirse o
Y perderse como eventos independientes. En los
casos de loci polimérficos, se siguié el método de
asignacion de rangos para diferentes frecuencias
Fig 1: Ubicacién de los sitios de muestreo de sugerido por Wiens (1993). Este consiste en que
Microlophus. los alélos de loci polimérficos son asignados a
Location of sample sites dficrolophus. uno de cuatro estados discretos (0-3) basados en
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TABLA 1

Frecuencias alélicas para los loci variables en poblaciondiaelophus. M occip. M.
occipitalisde Jequetepeque (Perty). thorac.: M. thoracicugle Puerto Morin (Peru). Bajo
cada localidad se indica el numero de individuos analizados

Allelic frequencies for variable loci in populations Eificrolophus M occip.: M. occipitalisfrom Jequetepeque
(Per().M. thorac.: M. thoracicudsrom Puerto Morin (Pert). Below sample sites the number of individuals is

indicated
Locus/alelo M. occip M.thorac. llo C.Mecca Arica lquique RiolLoa  Antofagasta Caldera  Pica  Huayca Mamifia
1 2

3 5 5 11 16 41 10 20 17 24 11 11 6
LDH-1
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,825 1,000 1,000
B 0,175
LDH-2
A 1,000 1,000 1,000 1,000 0,980 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 1,000
C 0,020
EST-1
A 1,000 1,000 1,000 0,969 1,000 0,950 1,000 0,550 0,364 0,438
B 0,020 0,050 1,000 0,091 0,063
C 1,000 0,450 0,409 0,500
D 0,091
E 1,000 0,046
F 0,010
EST-2
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 1,000
AAT-1
A 1,000 0,500 1,000 1,000 0,950 1,000 1,000 1,000 0,921 1,000 1,000
B 0,026
C 1,000 0,500 1,000 0,050 0,026
D 0,026
AAT-2
A 1,000 1,000 1,000 0875 1,000 1,000 0,700 0,158 0,790 0,364 0,556
B 0,200 0,158 0,786
C 0,100 0,632 0,214
D 0,053 0,211 0,636 0,444
E 0,125
F 1,000
IDH-1
A 0,800 0,818 1,000 0941 0,950 0,947 0912 0,938 1,000 0,900 1,000
B 0,091 0,048 0,021 0,050
C 0,100 0,091 0,012 0,050 0,053 0,088 0,042 0,050
D 1,000
E 1,000
F 0,100
IDH-2
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 1,000
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TABLA 1 (continuacién)

Locus/alelo M. occip M.thorac. llo C.Mecca Arica lquique Rioloa  Antofagasta Caldera  Pica  Huayca Mamifia

1 2

3 5 5 11 16 41 10 20 17 24 11 11 6
GPD-1
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 1,000
MDHP-1
A 0,600 0917 0875 0918 1,000 0211 0,523 0,118 0,700 0,438
B 0,125 0,061 0,500 0,318 1,000 0,647 0,100 0,375
o 0,118
D 1,000 0,237 0,046 0,063
E 0,020 0,053 0,114 0,100
F 0,400 0,083 0,118 0,100 0,125
G 1,000
PGM-1
A 0,900 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,950 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 0,050
C 1,000
D 0,100
PGM-2
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 1,000
LAP-1
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 1,000
OPDH-1
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,950 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 0,050
ESTD-1
A 1,000
B 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,688 1,000 1,000
C 0,313
D 1,000
E 1,000
ESTD-2
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
B 1,000
o 1,000
PGI-1
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,500 1,000 0,900 1,000 1,000 1,000
B 0,500 0,100 1,000
C 1,000
GLY-1
A 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 095 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000

B 0,046
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los rangos de frecuencias alélicas. Para esto ki variables, 11 se presentaron como diagnoésti-
hizo el supuesto de que un caracter derivado sigees para la especid. occipitalis(LDH-2, EST-
unavia através de estados de polimorfismo ant@s AAT-2, IDH-1, GPD-1, MDHP-1, PGM-1,
de llegar a ser fijados, y que los polimorfismoPGM-2, LAP-1, ESTD-1, ESTD-2), mientras que
pueden ser mantenidos a través de los eventos Kle thoracicus el segundo grupo externo del ana-
especiacion (Wiens 2000, Wiens & Servedidisis filogenético, mostré seis loci con esta condi-
2000). En este caso, el ordenamiento de las seriei®n (EST-1, IDH-1, IDH-2, ESTD-1, ESTD-2, y
de transformacion sigue un criterio de parsimola PGI-1). Dentro del grupo de intermareal, la
nia, ubicando las categorias de manera que lacalidad de Caldera M. atacamensis mostré
magnitud de evolucion alélica sea la menor (Butkres loci con un alelo fijado ausente en las demas
1984). Los datos fueron analizados usando ébcalidades de intermareal (EST-1, ESTD-1 y
programa NONA 2.0 (Goloboff 1993) ejecutadoPGI-1) (caracteres diagnostico segun criterio de
por medio de WINCLADA 0.9.99.50.mexu 95 %). Otros dos loci mostraron notables diferen-
(BETA) (Nixon 2002), para lo cual se considera<ias en las frecuencias alélicas entre Calderay las
ron sélo aquellos caracteres informativos, es dalemas localidades de intermareal aunque sin ser
cir, que presentaban variantes alélicas al menesracteres diagnéstico (AAT-2 y MDHP-1).
en uno de los grupos analizados. El andlisis con-Las poblaciones peruanas de llo y Caleta Mecca
sider6 a todos los caracteres como ordenados. camparten un alelo frecuente del locus AAT-1
matriz (Anexos 1y 2) fue analizada mediante 5@onM. occipitalis(alelo C), el cual en las demas
replicas de secuencia de adicién al azar, cdocalidades esta ausente o en baja frecuencia.
permutacion de ramas de tipo “tree bisectioiRespecto a las localidades de interior, las pobla-
reconnection” (TBR) (Swofford & Olsen 1990). ciones de Pica, Mamifia y Huayca mostraron un
El apoyo de los grupos resultantes se evalu6 calelo frecuente en los loci EST-1 y AAT-2
“parsimony jacknifing” (Farris et al. 1997) coninexistente en las demas poblaciones (alelo D).
100 iteraciones, con el fin de estimar la probabi- Las poblaciones de interior tienden a ser mas
lidad de obtener cada uno de los ordenamientamriables genéticamente que las de intermareal
filogenéticos del andlisis. (Tabla 2). La localidad de Pica mostré valores
comparativamente altos para los tres indicadores,
y dos de las localidades de interior (Antofagasta
RESULTADOS 1 y Pica) mostraron el polimorfismo méas alto
(22,7 %). Entre las localidades de intermareal,
De los 22 loci registrados, 18 mostraron varianteses localidades ubicadas en los extremos del
alélicas al menos para una de las localidadeango geografico estudiado (Caleta Meccay Arica
analizadas (LDH-1, LDH-2, EST-1, EST-2, AAT- en el extremo norte, y Caldera en el sur) mostra-
1, AAT -2, IDH-1, IDH-2, GPD-1, MDHP-1, ron bajos niveles de variabilidad genética.
PGM-1, PGM-2, LAP-1, OPDH-1, ESTD-1, De acuerdo a la matriz de distancias genéticas
ESTD-2, PGI-1y GLY-1) (Tabla 1). Los loci con (Tabla 3), los menores niveles de distancia se
un mayor nimero de alelos fueron la EST-1 (seisncuentran tanto en las comparaciones entre las
alelos ), la AAT-2 (seis alelos ), la IDH-1 (seislocalidades costeras del norte de Chile (Arica,
alelos) y la MDHP-1 (siete alelos). Del total delquique, y Rio Loa), como entre las de interior

TABLA 2

Variabilidad genética para Iddicrolophusanalizados. Sélo se informan las localidades
representadas por diez o mas ejemplares

Genetic variability levels foMicrolophusanalyzed. Only localities represented by more than ten individuals are

shown

Indicador de variabilidad Localidad
Caleta Meca Arica  lquiqgue Rio Loa Antofagasta Caldera Pica Huayca

1 2
Promedio alelos/ locus 1,111 1,074 1,296 1,111 1,333 1,296 1,111 1,370 1,370
Error estandar 0,424 0,267 0,669 0,320 0,734 0,823 0,424 0,839 1,006
Promedio heterocigosis 0,007 0,005 0,008 0,044 0,017 0,020 0,005 0,018 0,024
Error estandar 0,035 0,024 0,024 0,193 0,046 0,053 0,018 0,048 0,106

Polimorfismo (%) 7,410 7,410 18,520 11,110 22,220 14,810 7,410 22,220 14,810
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Pica, Huayca y Mamifia. Los niveles mas altos de e

distancia genética correspondieron tanto a ls | I ;
comparaciones entiM. occipitalisy las restantes ** - o . e i
localidades (rangos para distancia = 0,440-0,554
como a las comparaciones enhle thoracicusy

el resto. Sin embargo, esta Ultima presenté dis
tancias menores que las comparacionesMde
occipitalis (rangos de distancia = 0,260-0,296).

.

Todas las comparaciones que involucraron sol anl— i,
localidades del grupo interno del anédlisis cladiste e
mostraron distancias genéticas menores que | = - ‘;‘—*-*
anteriores (rangos de distancia = 0,011-0,221 = =
De estas Ultimas asociaciones, los valores m: —
altos de distancia genética fueron para las comp :":__'

raciones entre Caldera y las demaés localidades_. . :
El dendrograma de la Fig. 2 muestra, en urll:'g' 2: Fenograma (UPGMA) de distancias

orden decreciente de divergencia genética, |geneticas de Rogers (1972)’. pMmroIophus
siguientes asociacionesvl. occipitalis de provenientes de las 13 localidades analizadas.

. . . L os nimeros sobre los nodos indican valores de
Jequetepeque mostré las mayores diferencias !

L . 1. : . ootstrap.
composiciony frecuencias alélicas (distancia pro- )
medio de Rogers = 0,49), mientras qbk UPGMA phenogram based on Rogers (1972) distances

thoracicusde Puerto Morin se asocia a las restan?em’eem\/IicrOIOIOhUSfrom 13 localities analyzed.
. > . > Numbers on nodes correspond to bootstrap values.

tes localidades con un promedio de distancia de
0,28. Los demas grupos se ordenaron en dos con-
juntos: una primera rama corresponde a la localitn indice de consistencia de 0,76, un indice de
dad de Caldera, asociada al resto con un promedietencion de 0,58 y un ajuste rescalado de 44,08
de distancia genética de 0,18. Las localidade%. La Fig. 3 muestra el arbol de consenso estricto
restantes formaron, por una parte, un grupo conffongitud 122, indice de consistencia 0,72 e indi-
puesto por las tres localidades de interior (Picae de retencién 0,51). Las poblaciones analizadas
Huayca y Mamifia), y por otro, las localidadedorman un grupo monofilético (53 % de apoyo
costeras del norte de Chile y sur de Peru (Aricalacknifing) sustentado por tres sinapomorfias:
Iquique, Rio Loa, Antofagasta 1, Antofagasta 214(3) alelo A del locus IDH-1 con una frecuencia
lloy Caleta Meca). La localidad de Antofagasta Entre 0,76 y 1,00; 20(1) alelo B del locus MDHP-
(cerros costeros) mostré mas semejanzas con lason frecuencia entre 0,26 y 0,50; y 33(2) alelo
localidades de intermareal que con las de interioA del locus ESTD-2 (Anexo 1, Anexo 2). El

El andlisis cladistico encontré cuatro arbolesnalisis del grupo interno muestra una dicotomia
de maxima parsimonia, con una longitud de 117hasal que da origen a dos grupos bien apoyados

TABLA 3
Matriz de distancia genética de Rogers (1972) paraMicsolophusanalizados

Rogers’ (1972) genetic distance for populationsvbérolophusanalysed

M. occip. M. thorac. llo Caleta  Arica Iquique Rio Loa Antofagasta Caldera  Pica  Huayca

1 2

M. occip. —_—

M. thorac. 0,5538 ——

llo 0,4549 10,2734 —

Caleta Meca 0,4400 0,2955 0,0338 —

Arica 0,4773 10,2655 0,0427 0,0516 —

lquique 0,4781 10,2606 0,0390 10,0455 0,0105 —

Rio Loa 0,4973 10,2590 0,0549 0,0611 0,0315 0,0264 —

Antofagasta 1 0,4695 0,2598 0,0593 10,0803 0,0366 0,0395 0,0611 —

Antofagasta 2 0,4720 10,2805 0,0680 0,0859 0,0436 0,0485 0,0614 0,0414 —

Caldera 0,5141 0,2956 0,2004 0,2214 0,1770 0,1801 0,1659 0,1533 0,1518 —

Pica 0,4565 0,2651 0,0882 10,1106 0,0684 0,0735 0,0933 0,0592 0,0829 0,1538 —

Huayca 0,4519 10,2720 0,0754 0,0902 0,0509 0,0519 0,0750 0,0621 0,0569 0,1620 0,0669 —

Mamifia 0,4504 10,2658 0,0742 10,0952 10,0482 0,0538 0,0765 0,0469 0,0544 0,1548 0,0443 10,0249
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por el analisis de Jacknifing (78 %). Esta dicotoanteriormente, no aparecen resueltos formando
mia basal separa los individuos pertenecientesuma politomia. De los cuatro arboles de maxima
la localidad de Caldera con cinco autapomorfiaparsimonia, el arbol 1 (Fig. 4) resolvié todos los
y un grupo monofilético constituido por las po-grupos terminales y asociando grupos afines
blaciones localizadas al norte de Caldera, incluigeograficamente. Este permite distinguir dentro
das las de interior. Estas ultimas comparten cuael grupo interno a tres clados: en primer lugar se
tro sinapomorfias: 2(2) alelo A del locus EST-1separa la poblacién de Caldera de las litorales del
con una frecuencia entre 0,51y 0.75; 9(2) alelo Aorte mas las de interior. A diferencia del arbol de
dellocus AAT-2 con frecuencia entre 0,51y 0,75¢consenso, las tres localidades de interior (Pica,
19(1) alelo A dellocus MDHP-1 con una frecuenHuayca y Mamifia) conforman un grupo
cia entre 0,26 y 0,50; y 29(3) alelo B del locusnonofilético con cada una de sus poblaciones
ESTD-1 con frecuencia entre 0,76 y 1,00. En elesueltas. Este grupo es sustentado por una
arbol de consenso estricto, las poblaciones ainapomorfia (EST-1, alelo C, frecuencia 0,49-
norte de Caldera (Fig. 3), se separan en dos grQ;25). Al igual que en el analisis fenético, la
pos monofiléticos; éstos son: (1)poblacion de Antofagasta 1 (cerros costeros) es
Arica+lquigue+Loa+llo+Mecca, cuya monofilia asociada al grupo de intermareal del norte.

esta sustentada por la sinapomorfia 19(3) alelo A

del locus MDHP-1 con una frecuencia entre 0,76

y 1,00; y (2) Huayca+Mamifia (apoyo Jacknifing DISCUSION

del 59 %), los que comparten la sinapomorfia 2(1)

alelo A del locus EST-1 frecuencia entre 0,26 Yy 0s resultados obtenidos sugieren que los
0,50; y 12(1) alelo D del locus AAT-2 con fre-Microlophusestudiados corresponden a tres es-
cuencia entre 0,26 y 0,50. Antofagasta 1 (cerrgsecies distintas. Tanto el andlisis fenético como
costeros), Antofagasta 2 (intermareal) y Picagl cladistico mostré una diferenciacién clara de
junto a los dos grupos monofiléticos sefialadoses grupos, correspondientes, por una parte, a la
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Fig. 3: Arbol de consenso estricto a partir de cuatro igualmente parsimoniosos resultantes de una
blsqueda exhaustiva, para 13 poblacioneBlideolophus basado en 36 caracteres aloenzimaticos. Los
nimeros en los nodos corresponden a las apomorfias detalladas en el Anexo 1. Sobre el nodo: nimero
del caracter. Bajo el nodo: estado del caracter. Circulos negros: apomorfias. Circulos blancos:
homoplasias.

Strict consensus of the four equally parsimonious trees that resulted from an exhaustive search, for 13 populations of

Microlophus based in 36 allozyme characters. Numbers in nodes correspond to apomorphies detailed in the Appendix 1.
Above the node: character number. Below the node: character state. Dark circles: apomorphies. Open circles: homoplasies.
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Fig. 4: Uno de los cuatro arboles igualmente parsimoniosos resultantes de una busqueda exhaustiva,
para 13 poblaciones dgicrolophus basado en 36 caracteres aloenzimaticos. Los nimeros sobre los

nodos corresponden a las apomorfias detalladas en el Anexo 1. Sobre el nodo: nimero del caracter. Bajo
el nodo: estado del caracter. Circulos negros: apomorfias. Circulos blancos: homoplasias.

Single tree of four equally parsimonious that resulted from an exhaustive search for 13 populadamslophus based

in 36 allozyme characters. Numbers in nodes correspond to apomorphies detailed in Appendix 1. Above the node:
character number. Below the node: character state. Dark circles: apomorphies. Open circles: homoplasies.

poblacién de Caldera, en segundo lugar a lasaxondmica de las poblaciones se bas6 fundamen-
poblaciones intermareales distribuidas al nortealmente en sus distribuciones geograficas. Cal-
de Antofagasta y por altimo, las poblaciones dedera es la localidad tipo dd. atacamensisy
desierto interior. La designacion de tres especidiica es la localidad tipo dé. theresioidesAun-

se basa, por una parte, en la existencia de tres lagie no se incluye la localidad tipo de la especie
diagnostico entre Caldera y las restantes pobl&4. quadrivittatus existen antecedentes que per-
ciones (EST-1, ESTD-1y PGI-1), y por otro, pomiten afirmar que se trata de dicho taxén. Esta
la ocurrencia de varias autapormorfias a nivedspecie fue descrita por Tschudi en 1845. Debido
alélico para cada uno de los tres taxa especificosl extravio temporal de la serie tipica, Donoso-
Diferencias fijadas para dos loci es suficient@arros (1966) redescribio la especie asignandole
para afirmar que dos grupos corresponden a dos neotipo y restringiendo su localidad tipo a
buenas especies (Baverstock & Moritz 1996)lquique, localidad que si se analiza en este traba-
Aunque no se pudo detectar alelos alternativge. Sin embargo, posteriormente Ortiz (1989) re-
fijados entre las poblaciones Me theresioidey descubrié el material original recolectado por
M. quadrivittatus existen alelos exclusivos paraTschudi en Islay en el sur de Perd, la cual debe
cada una de ellas, en algunos casos de alta frevalidarse como localidad tipo para esta especie
cuencia (alelo C de EST-1y alelo D de AAT-2).(Ortiz 1989). La escasa distancia geografica entre
La existencia de polimorfismos compartidos enislay (16°59’'S, 72°06’0) y las localidades perua-
tre especies distintas, pero que poseen frecuemas consideradas en este estudio (llo y Caleta
cias alélicas marcadamente diferentes, es conditeca), junto a la semejanza morfolégica que
derado un criterio vélido por algunos autores pararesentan estas poblaciones con las del norte de
distinguir entre especies (Wiens 1993, Wiens &hile, hacen plausible laidea de que son la misma
Servedio 2000). Ademas, existen caracteres diagspecie. Las localidades del sur de Perd analiza-
noésticos de tipo morfoldgico entké. theresioides das en este trabajo aparecen agrupadas fenéticay
y M. quadrivittatusque indican que ambas sonfilogenéticamente con las del extremo norte de
dos buenas especies (Ortiz 1980a, 1980b), a @hile, y no existen diferencias genéticas como
gue se debe agregar sus marcadas diferencigara afirmar que ambas son especies distintas.
ecoldgicas (alimentacién y habitat preferencial) Con respecto a los rangos de variabilidad
(Ortiz & Serey 1979, Heisig 1993). La asighaciorgenética, éstos pueden variar ampliamente en los
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herpetozoos en general, dependiendo del grupgo de analisis de ADN mitocondrial, que en las
que se trate. Los niveles de variabilidad genéticlmlas Galapagos existen tanto especies del linaje
observados en tropidurinos en particular com“occipitalis’como de ‘peruvianus. Consideran-
prenden rangos semejantes a los obtenidos pate los supuestos del reloj molecular, él estimé la
Microlophus Martins (1995) encontr6 en los edad de divergencia entre especies del continente
Tropidurusdel grupo hanuzaédel Brasil,nive- y del archipiélago en aproximadamente 5 millo-
les de polimorfismo entre un 11 y un 44 %, umes de afios, de manera que el grppouvianus
promedio de alelos por locus entre 1,1 y 1,4, gomo tal existe al menos desde el Plioceno. Con-
heterocigosis promedio desde H = 0,002 hasta widerando el arreglo filogenético obtenido, es plau-
H = 0,111. Los valores obtenidos en este trabajgible la hipdtesis de que un linaje ancestral habria
para los tres indicadores se encuentran dentro deanzado desde Per( hacia el sur por la linea
los rangos par&ropidurus La tendencia general costera, usando ambientes intermareales mas fa-
dentro de las especies chileno-peruanas es a pkorables que los aridos de interior. Una vez alli,
sentar valores altos de variabilidad en las poblaste linaje se habria dividido en dos subgrupos:
ciones de interior, asignablesMa theresioides uno que di6 origen a la espedile atacamensisl
pudiendo ser un atributo de esta especie que m&ur de Antofagasta, y otro que pasdé a ser el
rece ser analizado en un contexto genéticancestro de las actualé$ quadrivittatusy M.
poblacional. theresioidesUn evento de colonizacion secunda-
En el analisis cladista la mayor cantidad deia pudo ocurrir hacia el interior, probablemente
diferencias apomorficas se observaron entre latravés de las quebradas transversales del norte
poblaciéon de Caldera. atacamensisy las res- de Chile, las que albergan ambientes de mayor
tantes poblaciones, incluidas las de interior (78 %umedad y disponibilidad de recursos. Estas co-
de apoyo Jacknifing). Esto ultimo permite proponectan el litoral con ambientes francamente
ner la existencia de dos grupos hermanos sustediesérticos de interior. Las poblaciones ancestrales
tados por cinco y cuatro autapomorfias respectdeM. theresioidepudieron arribar desde la costa
vamente (Fig. 3, Anexo 2). De acuerdo a estqor estas rutas y posteriormente habrian divergido
nosotros encontramos evidencia de que losvolutivamente para originar una especie dife-
Microlophus de intermareal del grupo rente. Esta explicacion es mas parsimoniosa que
“peruvianu$, distribuidos en el sur de Perd yla alternativa de una colonizacidn a través del
norte de Chile, no conforman un grupodesierto abierto, el cual ha sido un ambiente mu-
monofilético. Esto sugiere la existencia de urho méas inhdspito desde hace méas de 15 millones
mayor grado de parentezco evolutivo entre lade afios (Hinojosa & Villagran 1997). Actual-
especiedM. theresioideqde desierto interior) y mente existen poblaciones Necrolophusaisla-
M. quadrivittatus(del litoral norte), respectoM. das en quebradas, como es el caso de las detecta-
atacamensisEsta Ultima especie habria divergidodas en las quebradas Vittor y Azapa, las cuales
tempranamente del clado anterior, lo que indicaon asignablesM. theresioide4J.C. Ortiz resul-
gue es el taxén hermano del pandresioides- tados no publicados).
guadrivittatug. El modo como habria divergido evolutivamente
Existen dos probables explicaciones para davl. atacamensisdel ancestro de las otras dos
cuenta de la existencia de habitos intermarealespecies aqui analizadas, es dificil de explicar en
en dos especies que pertenecen a distintos clades escenario geogréafico actud. quadrivittatus
Por una parte, la adaptacion al habitat costenpM. atacamensise distribuyen a lo largo de un
pudo surgir independientemente en méas de urthilo” litoral continuo, y sin aparentes barreras
oportunidad al interior del grupperuvianus En  que pudiesen impedir el flujo génico en el pasado.
un momento evolutivo habria surgido en la espd-a explicacién a esto requiere de cambios
cieM. quadrivittatusy en otro efM. atacamensis geomorfoldégicos 6 climaticos que habrian gene-
correspondiendo asi a un atributo homoplasicoado una discontinuidad entre ambas especies.
Otra explicacion es que esta caracteristica pudoctualmente existe una discontinuidad
estar presente ya en el ancestro comin del grugttogeografica en el desierto costero situada al sur
condicién que se habria mantenido en dos de la® Antofagasta. Al norte de este limite se extien-
tres especies derivadas, correspondiendo asi ad@ el “desierto costero de Tocopilla” con caracte-
atributo plesiomoérfico. risticas francamente &ridas, y al sur se ubica el
No existen antecedentes acerca de los eventtdesierto costero de Tal-Tal” mas himedo y que
de colonizacién histérica de lddicrolophusen albergazonas con mayor vegetacion. Esta discon-
el norte de Chile ni de la antigiedad del gruptinuidad se prolonga hacia el interior para separar
“peruvianu$. Una aproximacién al respecto eshacia el norte el «desierto interior» de naturaleza
aportada por Heise (1998), quien concluy6 a pamas arida, del “desierto estepario de las sierras
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costeras” hacia el sur (Gajardo 1994). Esta dig=ROST D (1992) Phylogenetic analysis and taxonomy of
continuidad puede corresponderse con la existen- the Tropidurus group of lizards. (lguania:
cia de condiciones ecolégicas particulares, las Tropiduridae). American Museum Novitates 3033: 1-

ue a su vez pudieron influir a través del tiem ' ) . )
q . p. .. . p AJARDO R (1994) La vegetacién natural de Chile. Edi-
en la especializacién (y por ende disgregacion . . S ! )

. torial Universitaria, Santiago, Chile. 165 pp.

de los ancestros de las dos especies costeras. Qi) oporF PA (1993) NONA. Version 2.0 (Windows).
explicacion alude la probable ocurrencia de cam-  computer program, distributed by the author.
bios en la forma de la linea de costa en el rangPARRIS H & DA HOPKINSONS (1976) Handbook of
distribucional de ambas especies. La geologia de enzyme electrophoresis in human genetics. North-
la costa chilena sugiere que han ocurrido numero- Holland Publishing Company, Amsterdam, The
sos eventos de transgresién y regresién marina, Netherlands. 780 pp. _
asociadas a fenémenos de hundimientos y IevaH-E'SGiIaP ; O(Sl?:\?; ”F;gi’éoglecrr‘é’loar;‘i bi'r?f%‘ifegdr?foh”{ of
tamientos (Cecioni 1970 ). Tales cambios pudie- pag Mcrolophug :

. . nucleotide sequence variation in mitochondrial DNA.
ron generar irregularidades en el desarrollode 1a 5 pissertation. The University of Tennessee
Imea de costa al sur de An_tofagast_a, aumentando knoxville, Tennessee. 206 pp.
la distancia entre poblaciones dé&icrolophus HEISIG M (1993) An ethological study of an island
que actualmente aparecen como cercanas, de population ofTropidurus atacamensisSalamandra
manera que en el pasado pudieron experimentar 29: 65-81.

importantes reducciones del flujo génico entr&lINOJOSALF & C VILLAGRAN (1997) Historia de los
ellas. bosques del sur de Sudamérica, |: antecedentes

paleobotanicos, geolégicos y climaticos del Terciario
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Natural 70: 225-239.
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ANEXO 1

Descripcién de los estados de caracteres aloenzimaticos utilizados en el andlisis cladistico de los
Microlophus(indicados en eAnexo 2). Enlos loci polimérficos los estados se basan en rangos de
frecuencias de los alelos (entre paréntesis). No se incluyen los caracteres no informativos

Description of allozymic character states used in the phylogenetic analydisrofophus(showed inAppendix 2). In
polymorphic loci states are based in frequency ranges of alleles (in parenthesis). Non informative characters are not shown

Caracter Estado Caracter Estado
1: LDH-2 0= alelo B fijado 19: MDHP-1 (A) 0=0,00 - 0,25
1= alelo A fijado 1= 0,26 - 0,50
2: EST-1(A) 0=10,00 - 0,25 2=0,51-0,75
1=0,26 - 0,50 3=0,76 - 1,00
2=0,51-0,75 20: MDHP-1 (B) 0=0,00 - 0,25
3=0,76 - 1,00 1=0,26 - 0,50
3: EST-1 (B) 0= 0,00 - 0,25 2=0,51-0,75
1=0,26 - 0,50 3=0,76 - 1,00
2=0,51-0,75 21: MDHP-1 (D) 0= 10,00 - 0,25
3=0,76 - 1,00 1=0,26 - 0,50
4: EST-1 (C) 0=1,00 - 0,75 2=0,51-0,75
1=0,74 - 0,50 3=0,76 - 1,00
2=0,49 - 0,25 22: MDHP-1 (F) 0= 0,00 - 0,25
3=0,24 - 0,00 1= 0,26 - 0,50
5: EST-1 (E) 0=0,00 - 0,25 2=0,51-0,75
1= 0,26 - 0,50 3=0,76 - 1,00
2=0,51-0,75 23: MDHP-1 (G) 0=1,00- 0,75
3=0,76 - 1,00 1=0,74 - 0,50
6: EST-2 0= alelo B fijado 2=0,49 - 0,25
1= alelo A fijado 3=0,24 - 0,00
7: AAT-1 (A) 0= 0,00 - 0,25 24: PGM-1 (A) 0=10,00 - 0,25
1= 0,26 - 0,50 1=0,26 - 0,50
2=0,51-0,75 2=0,51-0,75
3=0,76 - 1,00 3=0,76 - 1,00
8: AAT-1 (C) 0=1,00-0,75 25: PGM-1 (C) 0=1,00-0,75
1=0,74 - 0,50 1=0,74 - 0,50
2=0,49 - 0,25 2=0,49 - 0,25
3=0,24-0,00 3=0,24 - 0,00
9: AAT-2 (A) 0=0,00 - 0,25 26: PGM-2 0= alelo B fijado
1=0,26 - 0,50 1= alelo A fijado
2=0,51-0,75 27: LAP-1 0= alelo B fijado
3=10,76 - 1,00 1= alelo A fijado
10: AAT-2 (B) 0=10,00 - 0,25 28: ESTD-1 (A) 0=10,00 - 0,25
1=0,26 - 0,50 1=0,26 - 0,50
2=0,51-0,75 2=0,51-0,75
3=0,76 - 1,00 3=0,76 - 1,00
11: AAT-2 (C) 0=1,00-0,75 29: ESTD-1 (B) 0= 0,00 - 0,25
1=0,74 - 0,50 1= 0,26 - 0,50
2=0,49 - 0,25 2=0,51-0,75
3=0,24 - 0,00 3=0,76 - 1,00
12: AAT-2 (D) 0=0,00- 0,25 30: ESTD-1 (C) 0=0,00 - 0,25
1=0,26 - 0,50 1=0,26 - 0,50
2=0,51-0,75 2=0,51-0,75
3=0,76 - 1,00 3=0,76 - 1,00
13: AAT-2 (F) 0=1,00-0,75 31: ESTD-1 (D) 0=1,00-0,75
1=0,74 - 0,50 1=0,74 - 0,50
2=0,49 - 0,25 2=0,49 - 0,25
3=0,24 - 0,00 3=0,24 - 0,00
14: IDH-1 (A) 0=0,00- 0,25 32: ESTD-1 (E) 0= 0,00 - 0,25
1=0,26 - 0,50 1=0,26 - 0,50
2=0,51-0,75 2=0,51-0,75
3=0,76 - 1,00 3=0,76 - 1,00
15: IDH-1 (D) 0=0,00 - 0,25 33: ESTD-2 0= alelo C fijado
1=0,26 - 0,50 1= alelo B fijado
2=0,51-0,75 2= alelo A fijado
3=0,76 - 1,00 34: PGI-1 (A) 0=1,00-0,75
16: IDH-1 (E) 0=1,00 - 0,75 1=0,74 - 0,50
1=0,74 - 0,50 2=0,49 - 0,25
2=0,49 - 0,25 3=0,24 - 0,00
3=0,24 - 0,00 35: PGI-1 (B) 0=0,00 - 0,25
17: IDH-2 0= alelo A fijado 1=0,26 - 0,50
1= alelo B fijado 2=0,51-0,75
18: GPD-1 0= alelo B fijado 3=0,76 - 1,00
1= alelo A fijado 36: PGI-1 (C) 0=0,00 - 0,25
1=0,26 - 0,50
2=0,51-0,75
3=0,76 - 1,00
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ANEXO 2

Matriz de estados de los 36 caracteres polarizados en los que se basé el analisis filogenético
de las poblaciones ddicrolophus Basada en el Anexo 1. (0) caracter plesiomoérfico; (1), (2)
y (3) estados apomorficos o derivados

Data matrix of states of 36 character used in phylogenetics analyses of populatMitsabdphus Based in
Appendix 1. (0) plesiomorphic character; (1), (2) and (3) apomorphic state

Caracter

lalbs 6al 10 11al 15 16 al 20 21al 25 26 al 30 31al36
occipitalis 00000 00000 00000 00000 00000 00000 000000
thoracicus 10033 13330 00303 31100 30333 11000 331303
llo 13030 11230 00330 30120 01333 11030 302000
Caleta Meca 13030 10030 00330 30130 00333 11030 302000
Arica 13030 13330 00330 30130 00333 11030 302000
Iquique 13030 13330 00330 30130 00333 11030 302000
Loa 13030 13330 00330 30130 00333 11030 302110
Antofagasta 1 13030 13320 00330 30101 00333 11030 302000
Antofagasta 2 13030 13300 20330 30121 00333 11030 302000
Caldera 10330 13303 00330 30103 00333 11300 302330
Pica 12020 13330 00330 30102 00333 11021 302000
Huayca 11020 13310 02330 30120 00333 11030 302000

Mamifia 11020 13320 01330 30111 00333 11030 302000




