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RESUMEN

Las consecuencias bidticas derivadas de las oscilaciones climaticas producidas por los
ciclos glaciares del Cuaternario han recibido una considerable atencién. Estos cambios han
sido de especial importancia en la determinacién de la distribucién geografica de las
especies y del patron de distribucion de su variacién genética actual. En particular, la teoria
de refugios se centra en la posible retraccion de los habitats en dreas mas limitadas que
pueden servir como refugios para muchas especies asociadas, especialmente durante los
periodos glaciares. Una prediccion de la existencia de tales escenarios es que, las
poblaciones deben experimentar un crecimiento demografico a medida que ocupan nuevos
habitats disponibles al mejorar las condiciones climaticas durante los periodos interglaciares.
Estudios realizados en el hemisferio norte han proporcionado abundante evidencia de
importantes cambios relacionados a los ciclos glaciares, en particular en la distribucion de las
especies en altas latitudes. Sin embargo, la historia evolutiva de la regidén austral de América
del Sur ha sido insuficientemente estudiada. Este trabajo tiene como objetivo ayudar a
elucidar los procesos biogeograficos implicados en la estructura de la diversidad biédtica a lo
largo del gradiente latitudinal de la Patagonia. Se analizaron secuencias de ADN mitocondrial
correspondientes al gen del citocromo b de la especie Phyllotis xanthopygus, un roedor
sigmodontino endémico de Sudamérica, ampliamente distribuido. Se analizaron 246
individuos pertenecientes a 46 localidades entre los 11 y 51 grados de latitud sur, con una
importante representacion en la regidon patagodnica, al sur del rio Colorado. Métodos
filogenéticos y de genética de poblaciones fueron utilizados para reconstruir la historia de
diversificacion de P. xanthopygus en la region patagdnica y evaluar las predicciones de la
hipdtesis de Refugios. Se plantea un uUnico escenario de expansion poblacional para la
historia reciente de P. xanthopygus en la regién patagdnica al sur del rio Negro. La cual
habria comenzado hace aproximadamente 55.000 afios AP en el Pleistoceno Tardio, durante
un periodo relativamente cdlido denominado MIS 3. En éste escenario, las poblaciones de P.
xanthopygus se habrian expandido a partir de por lo menos un refugio ubicado en latitudes
mas bajas al norte del rio Negro. A su vez, a partir de los patrones de diversidad genética
encontrados, nuestros resultados indican que las poblaciones ubicadas en altas latitudes

parecen ser mas susceptibles a los cambios climaticos cuaternarios. P. xanthopygus se



caracterizd por presentar profundas divergencias moleculares y una importante
estructuracion geografica. Asimismo, se logré detectar una importante disminucion en el
tamafio poblacional de la especie al sur del rio Negro, la cual habria comenzado hace

aproximadamente 10.000 anos AP, posiblemente asociada a la arbustizacidn de la Patagonia.

Vi



1. INTRODUCCION

1.1. Filogeografia

La filogeografia se define como la disciplina que estudia los principios y procesos
gue gobiernan la distribucién geografica de los linajes genealdgicos, sobre todo aquellos
entre y dentro de las especies cercanamente emparentadas (Avise, 2000). En otras
palabras, se enfoca explicitamente en los componentes histéricos o filogenéticos de la
estructura poblacional (incluyendo como pueden haber sido influenciados por la deriva

genética, flujo génico, la seleccidén natural o cualquier otra fuerza evolutiva).

Parte de la historia del surgimiento de la filogeografia viene ligada a dos aspectos de
la biologia evolutiva moderna: uno tecnoldgico, relacionado con el desarrollo de técnicas
moleculares y el conocimiento del ADN mitocondrial (ADNmit); y otro conceptual o tedrico,
qgue implicé la aplicacion de la teoria del Coalescente al estudio de procesos
microevolutivos. Las propiedades mas interesantes en términos filogeograficos del ADNmit
son: su alta tasa de sustitucidon nucleotidica, su practicamente nula recombinacién, gran
variacion intraespecifica, y mdas importante, su herencia materna (con muy escasas
excepciones) (Avise, 2004). Las variantes o haplotipos del ADNmit registran la historia
matrilineal de los eventos mutacionales. Estos pueden conectarse filogenéticamente en un
filograma, el cual a su vez puede superponerse a la distribucidon geografica del grupo de
estudio con el fin de interpretar los procesos evolutivos responsables de la distribucidon
actual de la especie o grupo de especies (Avise, 2000). La filogenia de genes y la demografia
de poblaciones estan intimamente relacionadas, de tal manera que las variables
demograficas son factores decisivos que gobiernan la profundidad, la forma y los patrones
demograéficos de los arboles de genes. La teoria del Coalescente es un andlisis matematico y
estadistico formal de las genealogias de genes que describe las relaciones histdricas entre
linajes de genes como una funcién de los pardametros demograficos (Avise, 2000), y se basa
en la hipdtesis de que los individuos (haplotipos) de una poblacién son idénticos por

descendencia y eventualmente coalescen en un Unico ancestro comun.



Los andlisis filogeograficos han puesto en evidencia los diferentes grados de
estructuracion poblacional de las especies. Casi todas las especies terrestres pequefias y
relativamente inmdviles, muestran un profunda diferenciacién filogeografica al nivel
intraespecifico, mientras que especies con una mayor vagilidad, como los mamiferos de
mayor tamario, tipicamente presentan estructuras filogeograficas menos pronunciadas. Sin
embargo, muchas especies de mamiferos voladores y marinos, a pesar de poseer una gran
movilidad, presentan al menos una modesta estructura genealdgica poblacional debido a
restricciones autoimpuestas en la dispersion, como comportamientos de fidelidad de sitio o
de lealtad hacia grupos sociales (Avise, 2000). La arquitectura genética claramente puede
verse influida por factores ecoldgicos y evolutivos que operan en una amplia variedad de
escalas espaciales y temporales. Entre estos factores, encontramos los sistemas de
apareamiento y regimenes de flujo génico (que a su vez pueden estar influenciados por la
capacidad de dispersion especie-especifica y el comportamiento de los organismos) y por la
estructura fisica del ambiente. A su vez, la arquitectura genética actual de cualquier especie
también se ha visto influenciada por factores biogeograficos y demograficos del pasado

(Avise, 2004).

Una de las aplicaciones mas amplias de los estudios filogeograficos ha sido el poder
determinar el grado de estructuracion poblacional de las especies a lo largo de su area de
distribucién, asi como descifrar los procesos que determinan dicha distribucién. Las
aproximaciones filogeograficas también pueden ser utiles para inferir procesos
demograficos histéricos como el flujo génico, tamafio efectivo poblacional, secuencias de
colonizacidon y cuellos de botella (Avise, 2004). Las interpretaciones histdricas de las
unidades filogeograficas de ADNmit estan cominmente apoyadas por evidencia geografica,
tal es el caso de especies que presentan linajes con una distribucién consistente con la
teoria de refugios del Pleistoceno (Vazquez-Dominguez, 2007). Muchos trabajos se han
concentrado en evaluar el efecto de las fluctuaciones climaticas del Plioceno y Pleistoceno
en la distribucidon actual de la biodiversidad (véase mas adelante). Asimismo, el estudio
comparado de los patrones filogeograficos de multiples taxones codistribuidos contribuye a

plantear hipdtesis sobre posibles eventos comunes (por ejemplo, vicarianza o dispersién) y



a identificar las causas geoldgicas, ecoldgicas o etoldgicas que pudieron haber influido en

ellos (Arbogast & Kenagy, 2001).

Hay dos areas de estudio donde se utilizan aproximaciones filogeograficas cada vez
con mayor frecuencia. Por un lado, en la taxonomia, debido a que, combinadas con otros
métodos usados en la taxonomia tradicional las aproximaciones filogeograficas, pueden
aportar informacién para el reconocimiento y establecimiento de limites entre especies. Y
por otra parte, su uso especifico en la biologia de la conservacidn, principalmente en la
definicion de unidades evolutivas significativas (ESU, por sus siglas en inglés), las cuales
representan grupos de poblaciones que han estado histéricamente aisladas y que en

conjunto representan la diversidad de un taxon.

1.2. Teoria de refugios

El origen de la elevada diversidad de especies en el neotrépico ha intrigado por largo
tiempo a los investigadores, quienes han formulado varias hipdtesis que compiten por dar
cuenta de los procesos implicados en la gran diferenciacion especifica. Una de ellas, la
hipotesis de Refugios (HR) (Haffer, 1969), propone que durante los periodos glaciares del
Pleistoceno el bosque tropical se contrajo a un nimero de refugios aislados, separados por
amplias zonas de vegetacion abierta no selvatica. Estos sirvieron como “areas de refugio”,
donde las poblaciones de especies que quedaron aisladas; se extinguieron, sobrevivieron sin
cambios o se diferenciaron al nivel de subespecie o especie. Posteriormente, durante los
periodos interglaciares las selvas aisladas se expandieron y en muchos casos establecieron
zonas de contacto entre los taxones previamente aislados. De acuerdo con la teoria, este
proceso se repitié varias veces durante el Cuaternario provocando la acumulacién de
especies formadas originalmente en alopatria en una misma darea. Dicha hipdtesis tuvo una
rapida aceptacion desde que fue propuesta, siendo aplicada para explicar patrones de
distribucién y diferenciacion observados en diversos taxones de varias areas tropicales de
diferentes continentes. A modo de ejemplo, se pueden encontrar trabajos realizados en
América del Sur (Vanzolini & Williams, 1970; Brown et al., 1974; Brown, 1976; Mayr &
O'Hara, 1986; Vanzolini, 2002), Africa (Anthony et al., 2007; Nicolas et al., 2011), Asia



(Gathorne-Hardy et al., 2002) y Australia (Joseph et al., 1995; Hugall et al., 2002), que

apoyan la teoria en areas tropicales.

Sin embargo, otros estudios realizados en dareas tropicales han resultado en
evidencias conflictivas, especialmente en el caso de la Amazonia. Una de las principales
criticas se centra en la falta de evidencia paleoecoldgica y palinoldgica sobre los eventos
postulados de retraccién y expansion de las selvas en respuesta a los ciclos climaticos.
Existen estudios que proveen evidencias de que las tierras bajas del Amazonas no se
fragmentaron durante las glaciaciones cuaternarias, refutando asi la Hipdtesis de Refugios
(e.g., Colinvaux et al., 2000; Cowling et al., 2001; de Freitas et al., 2001; Bush et al., 2004;
Urrego et al., 2005; Bush & de Oliveira, 2006 y ver contrapunto de Haffer & Prance, 2001),
por ejemplo, se identificd un recambio de especies en la flora, pero no con el grado de
remplazo requerido para apoyar la fragmentacion histérica de la selva. En cambio, van der
Hammen y colaboradores (e.g., Hooghiemstra & van der Hammen, 1998; van der Hammen
& Hooghiemstra, 2000) sostuvieron que la evidencia se inclina a favor de la hipdtesis de
Refugios. Otra argumento importante, en contra de la teoria de Refugios, se refiere a las
evidencias crecientes que sugieren que buena parte de los eventos de especiacién mas
recientes para diversos taxones habrian ocurrido antes del Pleistoceno. Revisiones sobre el
tema fueron realizadas por Moritz et al. (2000) y recientemente por Rull (2008). Sin
embargo, para atender tales evidencias, Haffer (1997) y Haffer & Prance (2001)
incorporaron esos eventos mas antiguos al modelo y extendieron la formulacion original de
la hipdtesis al proponer que la teoria de Refugios se refiere al origen de las especies y

subespecies en refugios independientemente de los periodos de tiempo.

En el hemisferio norte (principalmente en Norteamérica y Europa) existe amplia y
creciente evidencia del efecto de los ciclos glaciares en el origen, la historia y estructura
actual de la biota. A su vez, las principales areas de refugios glaciares durante las
oscilaciones cuaternarias han sido ampliamente documentadas y bien aceptadas, asi como,
los patrones de colonizacion postglaciar de muchos taxones de la regién. Hewitt (2000,
2004b) ha realizado revisiones completas sobre el tema. Sin embargo, aun a altas latitudes
la hipdtesis no ha estado exenta de controversias, principalmente en lo concerniente al

papel de las glaciaciones en el origen de las especies. Como ejemplo, puede verse la



discusion entre Klicka & Zink (1997, 1998) y Arbogast & Slowinski (1998) acerca del tiempo
de divergencia de las especies de aves cantoras de Norteamérica, y aportes posteriores
realizados por Mild et al. (2000) y Johnson & Cicero (2004). Asimismo, Wier & Schluter
(2004) proponen que el efecto de la glaciaciones en el origen de las especies de aves
boreales es indiscutible, ya que todos los eventos coalescentes para estas especies fueron
datados en el Pleistoceno. Sin embargo, aquellas especies distribuidas mas hacia el sur
fueron afectadas en menor medida, ya que solamente entre un 46 — 56% de la especies se
habrian originado durante el Pleistoceno. Esto sugiere que la avifauna que fue directamente
fragmentada por las capas de hielo experimentd rdpidas tasas de diferenciacién debido a las

fuertes presiones selectivas operando en los refugios boreales.

1.3. Huellas genéticas de la historia demografica

Para explicar las diferentes respuestas de las especies a las oscilaciones climaticas
ocurridas en los pasados 3 Ma, no solo se deberian considerar las caracteristicas propias de
la especie, de migracion y adaptacidn, sino ademas las diferencias topograficas, climaticas y
latitudinales de la region (Hewitt, 2000). Se ha afirmado que los cambios latitudinales en la
distribucién involucraron considerables cambios demogréficos y brindaron la oportunidad
de especiar. Tanto la extincion en parte del rango de algunas especies, la dispersion de otras
a nuevas localidades, asi como la supervivencia de especies en refugios y su posterior
expansion, provocd tanto efectos selectivos como estocdsticos en la variacion y

arquitectura genética de las poblaciones (Hewitt, 2000).

Lessa et al. (2003) haciendo uso de la teoria del Coalescente, buscaron sefiales
genéticas de expansién demografica postglacial en poblaciones actuales de mamiferos
americanos (oeste de Norteamérica y Amazonia occidental), representando extremos de un
gradiente latitudinal de diversidad bidtica. Los autores encontraron evidencias de una
fuerte expansion demografica luego de la udltima glaciacion en los mamiferos de
Norteamérica (particularmente a altas latitudes); éste es precisamente el patrén esperado

para poblaciones que experimentaron un marcado crecimiento y expansion poblacional



desde sus areas de refugios. En contraste, las especies estudiadas de la Amazonia (excepto
una) muestran sefiales mucho mds leves o equivocas de expansidn, indicando mayor
estabilidad poblacional a través del Pleistoceno tardio, proporcionando evidencia confusa
para la HR (véase comentarios en Hewitt, 2004a). Es importante notar que la variaciéon
genética es capaz de reflejar las variables respuestas demograficas consecuentes a los

cambios climaticos a través del gradiente latitudinal.

Con frecuencia se usan las predicciones de que una menor variacién molecular
dentro de una poblacién indicaria eventos de expansién/colonizacién a partir de refugios
restringidos y que una alta variabilidad genética caracterizaria aquellas poblaciones que
persistieron en refugios a través de varios ciclos climaticos del Cuaternario. Sin embargo, se
debe considerar que aunque esta prediccidn es correcta, posee problemas para descartar
otros factores que también puedan resultar en una alta o baja variabilidad genética de una
poblacién, como lo son: la variacién en las tasas de mutacion de las especies, los regimenes
selectivos y los tamafios poblacionales actuales (Lessa et al., 2003). Por tanto, dichos
autores recomiendan realizar evaluaciones adicionales basadas en la teoria del Coalescente,
como los test de neutralidad propuestos por Fu (Fu, 1997) y Tajima (Tajima, 1989),
parametro g de expansidn poblacional (Kuhner, 2006; Kuhner & Smith, 2007), entre otros,
gue explotan el hecho de que las poblaciones se encuentran fuera del equilibrio entre

deriva y mutacion luego de un evento de expansién demografica.

1.4. Contexto geografico y antecedentes histdricos de la Patagonia

La historia evolutiva de la region austral de América del Sur ha sido moldeada por
eventos climdticos y geolégicos, incluyendo orogénesis, volcanismo, ciclos glaciares y
concurrentes fluctuaciones en el nivel de mar a lo largo de plataforma continental Atlantica,
durante los ultimos millones de afios (Rabassa et al., 2005; Rabassa, 2008). La cronologia
absoluta de las glaciaciones en la Patagonia y Tierra de Fuego es una de las mas completas
del mundo y probablemente, la mejor que se dispone en el hemisferio sur (fuera de la
Antartida), proveyendo informacion importante para entender la evolucién ambiental de la

region. La glaciacion mas antigua registrada se desarrollé en el Mioceno Tardio — Plioceno



Temprano (ca 7 — 8 Ma), luego de que se abriera el Pasaje de Drake y la cordillera de los
Andes alcanzara su rango de elevacion actual o incluso mayor (Rabassa, 2008). La mayor
glaciacion en la region patagdnica se conoce como la “Gran Glaciacion Patagodnica” (GGP) y
tuvo lugar entre 1,2 y 1,0 Ma en el Pleistoceno Temprano. Finalmente, la Ultima Gran
Glaciacién (UGG) alcanzé su maximo (Ultimo Maximo Glaciar, UMG), hace 21.000 afios y
finalizdé hace 16.000 afos, en el Pleistoceno Tardio (Rabassa et al., 2005). Es bien sabido
qgue la extensién de la capa de hielo en el GGP fue significativamente mayor que las que
ocurrieron durante las glaciaciones posteriores, incluyendo el UMG (McCulloch et al., 2000;
Rabassa et al., 2005; Rabassa, 2008). Los periodos glaciales tuvieron una duracidon media de
entre 80.000 y 90.000 afios, mientras que los periodos interglaciares, como el actual,
tuvieron una duracién media de entre 10.000 y 15.000 afios (Latorre, 2008). Se afirma que
los ciclos glaciares en la regidon produjeron cambios climaticos y ambientales, que tuvieron
gran influencia en el desarrollo del paisaje y los ecosistemas patagdnicos y pampeanos en

los ultimos 5 Ma (Rabassa et al., 2005; Rabassa, 2008).

Algunos aspectos hacen a las glaciaciones en América del Sur distintivas a las
ocurridas en el hemisferio norte. Por ejemplo durante el UMG, en el hemisferio norte el
escudo glaciar tendidé a cubrir extensas dreas continentales, mientras que en América del
Sur se limitd solamente a aquellas areas a lo largo de la Cordillera de los Andes,
manteniendo la mayor parte de la Patagonia Argentina y Tierra de Fuego sin presencia de
glaciares (Figura. 1). A su vez, la gran plataforma continental del Atlantico sur fue expuesta
compensando en gran medida las areas cubiertas por capas de hielo a lo largo de los Andes

(Rabassa, 2008).

La Patagonia Argentina se extiende hacia el sur del Rio Colorado (Figura. 1), con una
longitud total de casi 2500 km, entre los 36 y 55 grados de latitud sur, en el lado oriental de
la Cordillera de los Andes, incluyendo la Isla Grande de Tierra del Fuego (Rabassa, 2008).
Tres biomas principales se encuentran representados en la region: a) Monte, ubicado en el
noreste de Patagonia; b) Bosques asociados a los Andes del sur, los cuales se pueden
subdividir en Bosque templado valdiviano y Bosque subpolar magalldnico; y c) Estepa
patagonica, la cual incluye un area mas humeda distinguida como Pastizales patagdnicos,

localizada en el sur de Santa Cruz (Figura 1). La gran extension de la regién patagénica,



ademads de explicar la gran variedad de climas y ecosistemas de la regién, brinda una

oportunidad Unica de examinar la biogeografia en altas latitudes.

Pese a que el impacto de las glaciaciones en la distribucién de la biota en areas no
tropicales del hemisferio sur ha sido insuficientemente estudiado (Beheregaray, 2008),
existen algunos antecedentes importantes en varios taxones. Estudios paleobotdnicos han
documentado con cierto detalle los cambios en la composicién de la flora asociada a los
bosques de la regién Andina (e.g., Haberle & Bennett, 2004; Villagran et al., 2004; Heusser
et al., 2006). Se ha postulado la existencia de multiples refugios, con ubicaciones variables.
Algunos han propuesto que periodos glaciares forzaron a las especies a mantenerse en
refugios ubicados al norte y/o al este de sus distribuciones actuales, seguido de una
dispersion hacia el sur y/o al oeste en los periodos interglaciares mas templado (Pastorino &
Gallo, 2002; Pastorino et al., 2004; Pastorino et al., 2009; Cosacov et al., 2010). En otros
casos, los refugios han sido localizados al sur de la distribucién actual de la especie (Premoli
et al., 2000) o patrones de ubicacién mas complejos como por ejemplo al norte y sur del
rango actual (Marchelli & Gallo, 2004; Muellner et al., 2005; Marchelli & Gallo, 2006). Sin
embargo, Jakob et al. (2009) encontraron gran estabilidad en la distribuciéon geografica de

tres especies de gramineas de la estepa patagonica desde el UMG.

Los ciclos climaticos del Pleistoceno, que provocaron la formacion de las extensas
masas glaciales en el hemisferio norte, tuvieron un efecto mas moderado en América del
Sur (e.g., Moore, 2000; Rabassa et al., 2005; Schaefer et al., 2006). A pesar de ello, se ha
documentado que los ensambles de pequefios mamiferos pueden responder a dichos
cambios (Pearson, 1987; Pardifias, 1999) y contribuir a revelar la historia de los ambientes a

los que se encuentran asociados.
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Figura 1. Mapa de la region patagodnica indicando los principales biomas y rios, la extensién de
la capa de hielo en el ultimo maximo glaciar (UMG) (tomado de Rabassa, 2008), ubicacion
aproximada de los quiebres filogeograficos en algunas especies de roedores sigmodontinos y
localidades muestreadas.

Los pequefios roedores son buenos candidatos para inferir la historia bidtica a partir
de los patrones contemporaneos de variacién genética. En primer instancia, su corto tiempo
generacional y rdpida tasa de sustitucion en el ADN mitocondrial, incrementa la resolucién
temporal de los andlisis filogeograficos, permitiendo la deteccidn de respuestas bidticas a
través de periodos de tiempo tan breves como un solo periodo glacial. En segundo lugar, la
habilidad relativamente limitada de los mamiferos pequefios para dispersarse a través de
grandes distancias geograficas, mantiene la sefial genética de eventos histdricos, limitando
los efectos del flujo génico. Tercero, la asociaciéon con habitats particulares permite una
vista mas detallada de los factores ambientales que afectan los patrones de variacion
genética (Fedorov et al., 2008). A su vez, sus distribuciones no son afectadas por la caza y es

menos probable que haya sido modificada por actividades humanas recientes (Nicolas et al.,




2011). Sin embargo, Pardifas et al. (en prensa), plantean que las extinciones locales,
colonizaciones y cambios en la abundancia de roedores sigmodontinos en la regidn
patagdnica-fueguina son también a menudo el resultado de actividades humanas que han

impactado en habitats locales desde el Holoceno.

Investigaciones realizadas en ratones sigmodontinos de la regién han sugerido
escenarios filogeograficos alternativos que deben ser considerados. Estudios realizados que
incluyen a Loxodontomys micropus no detectaron quiebres filogeograficos dentro de la
region patagdnica (Lessa et al., 2010). No obstante, Cafién et al. (2010), evidenciaron
sefiales de expansion demografica y estructura filogeografica, sugiriendo que la especie
colonizd su actual rango de distribucion desde por lo menos dos dreas de refugio, ubicadas
probablemente al este de su rango actual. Smith et al. (2001) y Rodriguez-Serrano et al.
(2006), encontraron una reducida divergencia genética y homogeneidad geografica en
Abrothrix olivaceus, sugiriendo que se expandié a partir de un unico refugio localizado en la
costa de Chile central hacia el sur y el este de los Andes. Sin embargo, recientemente Lessa
et al. (2010), aumentando el area de muestreo, detectaron la presencia de estructuracién
geografica la cual se evidencié al recuperar un clado alopatrico distintivo correspondiente a
Isla Grande (Tierra del Fuego). Esto sugiere una historia de fragmentacion y diferenciacion
dentro de la regién Patagonia-Fueguina. El raton colilargo patagodnico (Oligoryzomys
longicaudatus) proporciona un ejemplo de especie ampliamente distribuida en la zona que
no presenta quiebres filogeograficos. Para dicha especie se ha sugerido un escenario en el
cual la misma habria cruzado los Andes, desde Argentina hacia Chile, con una posterior
expansion hacia el norte (Palma et al., 2005b; Belmar-Lucero et al., 2009). Sin embargo, la

evidencia para esto no es concluyente (Cafién, et al 2010).

El estudio de Lessa et al. (2010) que abarca 14 especies de roedores sigmodontinos
(que contiene las especies anteriormente mencionadas) pertenecientes a las regiones de
Patagonia y Tierra de Fuego, incluye una amplia cobertura de los biomas. Sus resultados
indican que la historia biogeografica reciente de la region comprende tanto, casos de
colonizacion reciente de latitudes mas bajas a partir de una Unica fuente restringida (en
muchas de las especies), como casos de diferenciacion dentro de la regién (particularmente

en la tribu Abrotrichini). Trabajos realizados en otros taxones también han detectado
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patrones histéricos de expansion demografica asociados con los eventos glaciares del
Pleistoceno (e.g., anfibios, Koscinski et al., 2008; artrépodos, Xu et al., 2009; mamiferos,
Marin et al., 2007; Marin et al., 2008; Ojeda, 2010; peces, Ruzzante et al., 2008; Zemlak et
al., 2010).

Con algunas excepciones (Kim et al., 1998; Jakob et al., 2009; Cosacov et al., 2010;
Lessa et al., 2010), los estudios filogeograficos en la zona austral de América del Sur se
encuentran restringidos a las laderas de los Andes, principalmente en el noroeste de la
Patagonia, sin tener en cuenta las extensas y aridas llanuras al este de la ladera andina o
estepa patagonica. Ello hace realmente dificil, por no decir imposible, presentar un

escenario integrado para toda la regidn Patagdnica-Fueguina y sus biomas asociados.

La evidencia fésil para la regién, en cuanto a sigmodontinos se refiere, esta limitada
al periodo postglacial (Pleistoceno Tardio — Holoceno) (Pardifias et al., en prensa). Registros
fésiles disponibles para el centro de Patagonia, estaria indicando que durante el Pleistoceno
Tardio el paisaje local estaba dominado por escasa vegetacién mezclado con parches de
pajonal y grandes exposiciones rocosas, ya que las especies registradas en el lugar fueron

Eligmodontia spp., Abrothrix olivaceus y P. xanthopygus (Pardifias et al., en prensa).

1.5.  Phyllotis xanthopygus

Phyllotis xanthopygus (Rodentia: Sigmodontinae), también Ilamado pericote
patagdnico (Figura 2), fue originalmente colectado en la provincia de Santa Cruz por Darwin
durante su viaje en el HMS Beagle y descrito como Mus xanthopygus por Waterhouse
(1837). Es un roedor endémico de Sudamérica, que se encuentra ampliamente distribuido
en Peru, Bolivia, Chile y Argentina. Se encuentra a lo largo de los Andes desde el sur de Peru
hasta |la Patagonia, desde ca. 15° a 51° de latitud sur (Figura 3) (Kramer et al., 1999). Sus
habitats incluyen ambientes desérticos rocosos y sin vegetacién que tipicamente existen en
“islas” aisladas en una matriz desprovista de rocas de gran tamafio, estepa, bosques bajos y
matorrales. Su rango comprende un extenso gradiente altitudinal, desde grandes

elevaciones en los Andes centrales (5.600m) hasta el nivel del mar. Su estatus en la lista
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roja de especies amenazadas de la UICN (International Union for Conservation of Nature)
estd catalogado como Preocupacidon Menor y tiene tolerancia un grado de modificaciones
de habitat y por ello es poco probable que la poblacién disminuya lo suficientemente répido

como para calificar para su inclusidn en una categoria de mayor riesgo (Vargas et al., 2008).

La distribucion de la especie, con su amplio gradiente latitudinal y altitudinal, y sus
exigencias de habitat, hacen de P. xanthopygus proporcionan un excelente sistema para

adquirir nuevos datos sobre la historia biogeografica de la regién y su influencia en la biota.

Figura 2. Ejemplar de Phyllotis xanthopygus (Pericote patagdnico). Fotografia R. Sage.

La especie pertenece a la tribu Phyllotini, la cual es endémica de América del Sur; la
misma es parte de la subfamilia del Nuevo Mundo Sigmodontinae, dentro de la familia
Cricetidae y la superfamilia Muroidea (Musser & Carleton, 2005). El reconocimiento
especifico de P. xanthopygus es apoyada por diferenciacion morfométrica, electroforética,
cariotipica y molecular (Spotorno & Walker, 1983; Walker et al., 1984; Steppan, 1998). Se
considera que esta compuesta por seis subespecies: P. x. chilensis, P. x. posticalis, P. x.
ricardulus, P. x. rupestris, P. x. vaccarum y P. x. xanthopygus (Steppan, 1998). Phyllotis
bonariensis, Phyllotis darwini, Phyllotis limatus y Phyllotis magister son las especies mas

cercanamente emparentadas a P. xanthopygus (Steppan et al., 2007).
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La estructura filogeografica para P. xanthopygus en el norte de Patagonia (provincias
de Chubut y Rio Negro) reflejan los posibles efectos de los ciclos glaciares que tuvieron lugar
a partir del Pleistoceno Temprano (Kim et al., 1998). Un estudio reciente que abarca toda la
region patagdnica, plantea que la especie no muestra quiebres filogeograficos dentro de la
region y que presenta huellas genéticas de una expansion demografica que habria tomado
lugar aproximadamente durante los pasados 90.000 afios (Lessa et al., 2010). A su vez,
estudios en base a P. xanthopygus chilensis, P. limatus, Abrothrix andinus y Abrothrix
olivaceus, plantean que la radiacién de los ratones sigmodontinos en los Andes centrales
puede haber sido facilitada por eventos histdricos durante el Pleistoceno (Palma et al.,
2005a). Steppan et al. (2007) y Albright (2004), afirman que P. xanthopygus se caracteriza

por profundas divergencias y alta diversidad genética.

Figura 3. Distribucién geografica de Phyllotis xanthopygus. Detallando la distribucién de las seis
subespecies actualmente reconocidas: P. x. chilensis, P. x. posticalis, P. x. ricardulus, P. x.
rupestris, P. x. vaccarum, P. x. xanthopygus. Modificado Steppan (1998).
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1.6. Hipotesis de trabajo

Basandonos en los antecedentes aqui planteados, se puede afirmar que el problema
de los refugios puede dividirse en tres aspectos: a) la ocurrencia de respuestas de retraccidon
y expansion de la biota a los ciclos climaticos; b) si correspondiese, el nUmero de refugios
implicados; y c) las consecuencias de los eventos implicados en la persistencia y
diversificacion de las especies. En base a ello, se desprende la hipdtesis general del trabajo,
segun la cual las oscilaciones climaticas ocurridas durante el Pleistoceno en la Patagonia,
habrian provocado la retraccién a refugios de P. xanthopygus en la regién durante los

periodos glaciares, y una posterior expansion poblacional en periodos interglaciares.

1.7. Objetivos

1.7.1. Objetivo general

Generar informacién sobre la historia evolutiva de Phyllotis xanthopygus,

contribuyendo asi a la comprension de los procesos biogeograficos implicados en la

estructura de la diversidad bidtica a lo largo del gradiente latitudinal de la Patagonia.

1.7.2. Objetivos especificos

e Caracterizar la diversidad genética a nivel del ADN mitocondrial, incluyendo la
estructura geografica, del roedor sigmodontino P. xanthopygus en la Patagonia

argentina.

e Interpretar el patron filogeografico, junto con la informacion paleoclimatica y
paleogeografica de la region, para inferir de ésta manera la historia biogeografica de

P. xanthopygus y las fuerzas evolutivas implicadas en el proceso.
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1. Obtencion de muestras y su representacion geografica

Las muestras provienen de ejemplares colectados en el marco del proyecto
“Postglacial Patagonia: evolutionary responses of small mammals to climate change”
(responsable: E. P. Lessa; coinvestigadores: G. D’Elia, Universidad de Concepcién en Chile y
U. Pardifias, Centro Nacional Patagénico en Argentina), (PNG; n = 90). Dicho muestreo fue
disefiado estableciendo cuatro transectas a cuatro niveles latitudinales diferentes de la
Patagonia (Rio Negro, Chubut, Santa Cruz y Tierra de Fuego, ésta ultima no utilizada en el
estudio ya que no es parte de la distribucion de la especie), abarcando desde la costa

atlantica hasta la cordillera de los Andes.

A su vez, se obtuvieron donaciones de tejido que corresponden a un importante
numero de muestras procedentes de otras localidades, particularmente de Mendoza,
Neuquén y Torres del Paine, lo que permitié ampliar en gran medida el rango latitudinal del
estudio. Estas muestras fueron provistas por Ulyses Pardifias (UP, DUS, LTU, PPA; n = 116),
Texas Tech University (TTU; n = 8), Pablo Teta (PT; n = 2) y Richard D. Sage (RDS; n = 1).

Se incluyeron asimismo las secuencias ya publicadas en GenBank de P. xanthopygus
(n = 25) de una longitud similar a las secuenciadas en el presente estudio (Steppan, 1998;
Smith & Patton, 1999; Kuch et al., 2002; D'Elia, 2003; Palma et al., 2005a; Steppan et al.,
2007). Ello permitié extender el rango latitudinal hacia el norte, llegando hasta los 11
grados latitud sur en la localidad de Casapalca, provincia de Lima, Peru. A su vez, G. D’ Elia

nos proporciond secuencias provenientes de Mendoza (RAO, GBD, Phyll; n = 4).

En total, se analizaron 246 muestras de P. xanthopygus, los cuales representan un
total de 43 localidades (Tabla 1). Estas se encuentran distribuidas entre los 11 y 51 grados
de latitud sur (Figura 4), cubriendo asi la mayor parte del rango latitudinal de distribucion

de la especie, salvo por un blanco de informacién en la zona norte de Argentina entre los 23
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y 32 grados de latitud sur. A efectos de los analisis, aquellos puntos de muestreo ubicadas a
menos de 30 kildmetros de distancia entre ellas, se agruparon y fueron tratados como una
Unica localidad. El numero de individuos por localidad, varia entre 1 — 18, tratando siempre
de tener un buena representacion de cada localidad (n > 10), principalmente para permitir

la realizacién de ciertos analisis poblacionales.

Las muestras de tejido, tipicamente de musculo o higado, se encuentran
preservadas en etanol °95 y en buffer de lisis en el caso de las muestras donadas por Texas
Tech University. Alicuotas de las muestras utilizadas se encuentran depositadas en la
coleccion del Laboratorio de Evolucién, Facultad de Ciencias. Informacion detallada de las

muestras y nimeros de catalogo, se describen en el Apéndice 1.

Figura 4. Mapa indicando las localidades analizadas. La numeracién corresponde a cddigo
utilizado para identificar cada localidad (ver tabla 1, para sus ubicaciones exactas y su
correspondencia numérica). La zona sombreada corresponde a la distribucién de Phyllotis
xanthopygus (Patterson et al., 2007).
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Tabla 1. Lista de localidades, en la que se incluye el nimero de la localidad, su ubicacidon

geografica y la cantidad de individuos (n) que representa cada una de ellas.

Nioc Localidad Provincia Pais n
1 Casapalca, Departamento de Lima Huarochiri Peru 1
2 53km E Arequipa, Departamento de Arequipa Arequipa Pert 1
3 5 km NE Tarata, Departamento de Tacna Tarata Peru 1
4 ca 72 km E Arica & 10 km S Chapiquina & 22 km S Putre, XV Re¢ Parinacota Chile 1

Lago Chungara, Comuna Putre, XV Region Parinacota Chile 4
Parinacota, Comuna Putre, XV Regién Parinacota Chile 1
5 Suricayo, Comuna Colchane, | Region Tamarugal Chile 1
Enquelga (sitio 1), Comuna Colchane, | Regidn Tamarugal Chile 1
6 Desembocadura Rio Loa, Comuna Tocopilla, Il Regién Tocopilla Chile 1
7 Iscayachi, Departamento de Tarija Bolivia 1
8 Arroyo Coya, Il Region El Loa Chile 1
9 Quebrada de Jerez, Toconao, Comuna San Pedro de Atacama, Il El Loa Chile 1
Region
Talabre, Comuna San Pedro de Atacama, Il Regién El Loa Chile 1
10 Pampa de Achala Cérdoba Argentina 2
11 Camino entre San Francisco del Monte de Oro y La Carolina San Luis Argentina 1
12 49.2 km N (por carretera) Mendoza Mendoza Argentina 1
Quebrada del Toro Mendoza Argentina 1
13 El Yeso, Region Metropolitana Santiago Cordillera Chile 2
14 Valle Hermoso Mendoza Argentina 2
Laguna de la Nifia Encantada Mendoza Argentina 2
15 La Valenciana Mendoza Argentina 1
16 Bardas Blancas Mendoza Argentina 13
17 Los Frisos, El Zampal Mendoza Argentina 2
18 Estancia Corcel Negro, Buta Ranquil Neuquén Argentina 7
19 Estancia La Portefia, Sierra de Cuchillo Cura, Las Lajas Neuquén Argentina 5
20 Las Coloradas Neuquén Argentina 3
21 Estancia Collén Cura, Cerrito Pifion Neuquén Argentina 13
22 Estancia Yuncén, Piedra del Aguila Neuquén Argentina 7
23 Comallo Rio Negro Argentina 1
Departamento Pilcaniyeu, 10 km S Comallo Rio Negro Argentina 1
24 Meseta de Somuncura, Puesto Bufiuelo Rio Negro Argentina 1
Meseta de Somuncurg, Campamento PNG Rio Negro Argentina 2
Meseta de Somuncurd, Puerto Quifielaf Rio Negro Argentina 1
Cerro Corona, Laguna Blanca Rio Negro Argentina 1
Cerro Corona Rio Negro Argentina 1
25 Meseta de Somuncura, Subida del Naciente Rio Negro Argentina 10
Meseta de Somuncura, Establecimiento San Nicolas Rio Negro Argentina 4
26 Norquinco, Escorial de Chenqueniyen Rio Negro Argentina 1
27 Estancia Talagapa Chubut Argentina 8
Sierra de Talagapa Chubut Argentina 2
28 Gorro Frigio Chubut Argentina 5
29 Estancia Leleque, cuadro La Potrada Chubut Argentina 1
30 Cabafia Arroyo Pescado Chubut Argentina 8
31 Laguna de Aleusco Chubut Argentina 2
32 Las Plumas Chubut Argentina 6
33 Cafiaddn de la Madera, Sierra de Tepuel Chubut Argentina 7
34 Estancia Bajada del Guanaco Chubut Argentina 15
35 Estancia Los Manantiales Chubut Argentina 1
Pico Salamanca Chubut Argentina 14
36 Estancia Quichaura Chubut Argentina 1
37 Extremo W-SW Lago Blanco Chubut Argentina 7
1 km E Lago Blanco Chubut Argentina 4
38 Chile Chico, Region XI General Carrera Chile 1
39 Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa de Piedra Santa Cruz Argentina 9
40 Estancia Cerro del Paso Santa Cruz Argentina 18
41 Estancia La Ensenada Santa Cruz Argentina 13
42 Estancia Cerro Ventana Santa Cruz Argentina 15
43 Pargue Nacional Torres del Paine, Regic’)n XIl Magallanes Chile 8
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2.2. Trabajo de laboratorio

2.2.1. Extraccion de ADN

La extraccion de ADN total se realizé segln el protocolo propuesto por Miller et al.
(1988) con modificaciones. EI mismo involucra la digestion del tejido con dodecil sulfato de
sodio (SDS, por sus siglas en inglés) y proteinasa K, precipitacidon de proteinas con cloruro de
sodio (NaCl) y finalmente precipitacion de ADN con isopropanol. Las muestras fueron

diluidas en TE 1X y almacenadas a -20 °C hasta su utilizacién.

2.2.2. Amplificacién por PCR y secuenciacion

A partir de las diluciones de extracciones de ADN total (en un factor de 1 en 50), se
amplificé un fragmento de 801 pares de bases (pb) del extremo 5’ del gen de citocromo b
del genoma mitocondrial, por la técnica de la Reaccidon en Cadena de la Polimerasa (PCR,
por sus siglas en inglés) (Saiki et al., 1988). Se utilizaron los oligonucleétidos MVZ 05 (5’-
CGAAGCTTGATATGAAAAACCATCGTTG-3') y MVZ 16 (3’-AAATAGGAARTATCAYTCTGGTTT
RAT-5’) publicados por Smith & Patton (1991, 1993; respectivamente). El volumen total de
reaccién para la PCR fue de 20 pl compuestos por 10ul de dilucién de ADN y 10 pl de
reactivos resultantes en las siguientes concentraciones: Buffer 1X, dNTPs 0,2 mM,
oligonucledtidos 0,2 uM, MgCIl2 3,4 mM y Taq polimerasa 0,06 u/ul. Las amplificaciones
fueron realizadas bajo las siguientes condiciones de ciclado: 3 minutos de desnaturalizacion
inicial a 95°C, 30 ciclos de desnaturalizacién a 95°C, asociacién a 46°C y extensién a 72°C
por 30 segundos cada uno, finalizando con una fase de extension final a 72°C por 5 minutos.
Todas las reacciones de PCR incluyeron un control negativo. El control de los productos de
la amplificacién se llevd a cabo mediante corridas electroforéticas en geles de agarosa al
0.8% en TBE 1X, tefiidos en solucion de bromuro de etidio (BrEt) 5mg/ml y visualizados en
un transluminador UV. Los productos que no mostraron bandas secundarias y con una
intensidad similar al fragmento de 800 pb del estandar de peso molecular (100bp DNA
Ladder, Fermentas™), fueron seleccionados para su secuenciacién. Los productos de PCR

fueron purificados y posteriormente secuenciados en un secuenciador automatico

18



ABI3730XL en Macrogen Inc. (Corea) con los oligonucledtidos MVZ 05 y MVZ 16. En los

casos necesarios, se secuencié mas de una vez cada hebra para resolver ambigliedades.

2.3. Ediciéony alineacion de secuencias

Las secuencias fueron editadas a partir de los espectroferogramas obtenidos,
utilizando el programa ProSeq versién 3.0 (Filatov, 2002). Se utilizé la herramienta online
BLAST (Basic Local Alignment Search Tool) (Altschul et al., 1990) para comparar cada una de
las secuencias con la base de datos GenBank. A su vez, se verificd su correcta traduccion a

proteinas, basandonos en el cddigo mitocondrial de los mamiferos.

Debido a que no se presentan inserciones o deleciones y a que las secuencias de
estudio tienen un grado de divergencia muy pequefio, ya que se trabajé a un nivel
intraespecifico y poblacional, fue posible realizar el alineamiento de las secuencias

manualmente utilizando el mismo programa con que fueron editadas.

2.4. Analisis de secuencias

En una primera instancia, se realizaron analisis preliminares para asegurar que nos

encontramos trabajando con secuencias correspondientes al ADN mitocondrial.

Para alcanzar los objetivos propuesto por éste trabajo, los analisis fueron
organizados en tres niveles jerarquicos diferentes. Inicialmente se realizé un analisis
exploratorio a nivel del género Phyllotis, seguido de un analisis a nivel de la especie P.
xanthopygus y finalmente nos focalizamos en un estudio a nivel poblacional de la especie

en la region patagonica.
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2.4.1. Anadlisis preliminares

En una primera instancia se verificd que las secuencias obtenidas en el laboratorio (n
= 217) se ajustan a los patrones tipicos encontrados en genes codificantes de proteinas del
ADN mitocondrial. Para ello, se calcularon los sesgos de composicion nucleotidica
(considerando su distribucién por clases de sitios de coddn) y se representaron curvas de
saturacion en relacidn a clases de cambio, graficando las diferencias pareadas versus la
distancia molecular Kimura-2-Parametros para cada una de las posiciones del coddn, para lo
cual se utilizé el programa MEGA version 4.0 (Tamura et al., 2007). A su vez, se determiné el
patrén de mutacion para cada uno de los sitios del codén vy la relacién Ts:Tv, utilizando el

programa DnaSP version 5.10 (Librado & Rozas, 2009).

2.4.2. Anadlisis al nivel de género, Phyllotis

Se realizaron analisis filogenéticos para evaluar la hipétesis de monofilia del género
Phyllotis con respecto a otros géneros integrantes de la tribu Phyllotini, ademads de analizar
las relaciones internas entre las diferentes especies de Phyllotis. Para ello se utilizaron las
246 secuencias obtenidas de P. xanthopygus, ademdas de secuencias previamente
publicadas en GenBank correspondientes a las especies: Phyllotis osilae (n = 4); Phyllotis
magister (n = 9); Phyllotis limatus (n = 6); Phyllotis darwini (n = 10); Phyllotis bonariensis (n =
2); Phyllotis andium (n = 5); Phyllotis amicus (n = 1); Phyllotis wolffsohni (n = 1) y Phyllotis
anitae (n = 2). Consultar el Apéndice 1 por un listado detallado y los nimeros de acceso de

GenBank correspondientes.

El modelo de evolucion nucleotidica que mejor se ajusto al conjunto de los datos fue
seleccionado por el Criterio de Informacién de Akaike empiricamente ajustado propuesto
por Posada & Crandall (2001) (AIC,), utilizando el programa ModelGenerator versién 0.85
(Keane et al., 2006). Posada & Crandall (2001) presentaron pruebas que el criterio AIC,
puede ser a veces mas preciso que el AIC (Akaike, 1974) en determinar el modelo de
sustitucion nucleotidica correcto. La principal diferencia, es que el criterio AIC, tiende a

elegir modelos mas simples que el AIC, ya que penaliza en mayor medida la adicidon de
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parametros adicionales al modelo. Segun AIC, el modelo de sustitucién que mejor se ajusta
a nuestro set de datos es Tamura-Nei (Tamura & Nei, 1993) mads sitios invariables y
distribucién gama (TrN+I1+G). La proporcidn de sitios invariables (1) fue 0,49, mientras que el
pardmetro de distribucion gama (a) fue 0,73, con 5 categorias discretas de tasas de

sustitucion.

En primer instancia se realizd el andlisis filogenético por el método de Mdaxima
Verosimilitud (ML, Maximum Likelihood) con el programa PhyML versién 3.0 (Guindon &
Gascuel, 2003). El modelo utilizado (TrN93) incluyd 5 categorias de sustitucidon de bases, un
parametro de distribucidn gamma y una proporcién de sitios invariables; todos ellos
estimados por el algoritmo. La topologia del arbol fue estimada por el método SPR (Subtree
Pruning & Regrafting), partiendo de 5 arboles al azar. Esta ultima, recomendada por el
manual cuando se estan estimando relaciones entre especies, ya que utilizar mas de un
arbol inicial disminuye la posibilidad de quedar atascado en un mdaximo local de la funcién
de probabilidad. El apoyo de los nodos se evalué mediante Boostrap (Felsenstein, 1985),

utilizando 100 réplicas.

En segunda instancia, se realizd un Analisis Bayesiano utilizando el algoritmo
Metropolis-Hastings MCMC (Markov Chain Monte Carlo), con el programa BEAST versidn
1.6.1 (Drummond & Rambaut, 2007). El andlisis en BEAST se corrié por 150.000.000
interacciones, muestreando cada 15.000, con los primeros 15.000.000 pasos descartados
como burn-in. El primer 25% de los arboles obtenidos fue descartado y el resto de los
arboles fue utilizado para estimar el arbol de consenso y obtener la estimacion de las
probabilidades posteriores para cada uno de los clados. El modelo de sustitucidon

nucleotidica fue configurado con las mismas caracteristicas que para el analisis por ML.

Los arboles fueron enraizados con el criterio de grupo externo, utilizando las
secuencias ya publicadas en GenBank correspondientes a otros géneros integrantes de la
tribu Phyllotini: Calomys (n = 9); Eligmodontia (n = 4); Graomys (n = 2); Auliscomys (n = 1);
Salomys (n = 1); Trapecomys (n = 1) y Andalgalomys (n = 2). Los nUmeros de acceso se

pueden encontrar en el Apéndice 1.
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2.4.3. Anadlisis al nivel de especie, Phyllotis xanthopygus

2.4.3.1. Relaciones filogenéticas

Como grupo interno se utilizaron las secuencias correspondientes a P. xanthopygus,
ademas de aquellas correspondientes a P. limatus y P. bonariensis. Para éste conjunto de
datos, el modelo éptimo de sustitucion nucleotidica seleccionado por el programa
Modelgenerator versién 0.85 (Keane et al., 2006) fue Tamura-Nei (Tamura & Nei, 1993) con
distribucién gama (TrN+G). Cuyo valor del pardmetro de distribucién gamma (a) fue 0,14,

con 4 categorias de tasas de sustitucioén.

Las relaciones filogenéticas entre los haplotipos fueron reconstruidas mediante dos
métodos: con el criterio de maxima verosimilitud y con aproximacién bayesiana. En el
primer caso se utilizé el programa PhyML version 3.0 (Guindon & Gascuel, 2003) con una
busqueda heuristica mediante la estrategia SPR (Subtree Pruning & Regrafting), partiendo
de 5 arboles al azar. El modelo utilizado (TrN93) incluyd 4 categorias de sustitucién de bases
y un pardmetro de distribucion gama estimado por el algoritmo. El apoyo a los nodos se
evalué mediante un andlisis de bootstrap (Felsenstein, 1985), utilizando 100 réplicas. En el
segundo caso, se uso el paquete de reconstruccion genealdgica de BEAST versién 1.4.8
(Drummond & Rambaut, 2007). En esta ocasion el anadlisis se corrid por 50.000.000
interacciones, muestreando cada 5.000, con los primeros 5.000.000 pasos descartados
como burn-in. El primer 25% de los arboles obtenidos fue descartado y el resto de los
arboles fue utilizado para estimar el arbol consenso y obtener la estimacién de las
probabilidades posteriores para cada clado. El modelo de sustitucién nucleotidica fue

configurado con las mismas caracteristicas que para el analisis por ML.

Como grupo externo se utilizaron las secuencias pertenecientes a las especies P.
darwini y P. magister, que son las mds cercanamente emparentas a P. xanthopygus,

tomando como referencia la filogenia del género obtenida por Steppan et al. (2007).

22



El nivel de diferenciacion entre los diferentes clados recuperados en el analisis
filogenético, fue calculado como la distancia p promedio entre ellos, utilizando el programa

MEGA version 3.0 (Tamura et al., 2007).

Segun los resultados obtenidos se definieron y nombraron las unidades de estudio
gue seran consideradas para los siguientes analisis (Figura 11). Cada agrupacion
corresponde a clados con un fuerte apoyo estadistico, considerando valores de boostrap
mayores 80% y probabilidades posteriores mayores 0,95. A su vez, se considerd el nivel de

divergencia entre los diferentes caldos y su distribucion geografica.

2.4.3.2. Diversidad genética

Para cada agrupacién definida y para la totalidad de los datos de P. xanthopygus se
calculé el nimero de haplotipos (k), diversidad haplotipica (Hd), el nimero de sitios
polimdrficos (S), la diversidad nucleotidica (i, nimero de diferencias pareadas entre pares
de haplotipos presentes en la muestra) (Tajima, 1983) y se estimé el parametro poblacional
Ow, el cual es calculado a partir de S (Watterson, 1975). Para estos calculos fue utilizado el

programa Arlequin version 3.5 (Excoffier & Lischer, 2010).

2.4.3.3. Andlisis demografico

Se realizaron pruebas de neutralidad de Tajima (Tajima, 1989) y de Fu (Fu, 1997)
para cada una de las agrupaciones definidas con n > 10, utilizando el programa Arlequin
versién 3.5 (Excoffier & Lischer, 2010). Estas pruebas nos permitirdn evaluar si los datos son
consistentes con la ocurrencia de seleccién a nivel molecular o de diferentes eventos
demogréficos en el pasado, a partir de la variacién poblacional presente en las poblaciones
naturales. El estadistico D de Tajima (Tajima, 1989) compara dos estimadores del parametro
poblacional 6, uno basado en el nimero de sitios segregantes de la muestra (By) y el otro
basado en el nimero promedio de las diferencias pareadas entre haplotipos (m). La

significancia de estadistico D se prueba mediante |la generacién de 1.000 muestras al azar
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bajo la hipotesis de neutralidad selectiva y el equilibrio de la poblacién, utilizando un
algoritmo de simulacién coalescente adaptado de Hudson (1990). Bajo el modelo de sitios
infinitos, ambos estimadores deberian estimar los mismos valores, pero pueden surgir
diferencias bajo seleccién, expansion poblacional, cuellos de botella o heterogeneidad de
las tasas de mutacion entre sitios. El estadistico Fs de Fu (Fu, 1997) esta basado en la
probabilidad de observar k o0 mas alelos en una muestra de un tamafio poblacional dado,
condicionado por el niumero promedio de diferencias pareadas entre haplotipos. La
distribucién del estadistico es obtenida por simulaciones de muestras ideales de acuerdo al
valor de 0 calculado. Esta prueba ha demostrado ser especialmente sensible a expansiones
poblacionales demogriéficas, que generalmente conducen a valores negativos de Fs. La
significancia del estadistico Fs se prueba de la misma manera que para el estadistico D. Es
importante notar que el estadistico Fs es considerado como significativo a un nivel del 5%, si

el p-valor es menor a 0,02 y no a 0,05, como es el caso del estadistico D.

Asimismo, se evaluaron posibles eventos histdricos de expansiéon demografica en
cada clado filogeografico utilizando maxima verosimilitud, estimando la tasa de crecimiento
exponencial (g) con el programa Lamarc versiéon 2.1.3 (Kuhner, 2006; Kuhner & Smith,
2007). Se integraron resultados de 3 réplicas, cada una consistié en 20 cadenas iniciales y 5
finales, de las cuales 2.000 y 10.000 arboles fueron muestreados, respectivamente, usando
incrementos en el muestreo de 20 generaciones, con el modelo de mutacion de Felsenstein
84 (Felsenstein, 1984). Un valor negativo de g indica que la poblacion ha estado
disminuyendo y un valor positivo indica que ha estado creciendo. Mientras que un valor de
cero indica que la poblacién se ha mantenido en un tamano constante. Se debe tener en
cuenta que la estimacion de g realizada por éste programa esta sesgada hacia arriba
(debido a la forma de la superficie de probabilidad) especialmente cuando se trabaja con
uno o pocos genes. Si la estimacion de g es positiva y grande, pero los intervalos de
confianza incluyen a cero, es muy probable que en realidad exista poco o ningun
crecimiento. Si los intervalos de confianza excluyen a cero, esta afirmacién es generalmente

fiable.

A su vez, se realizé un analisis de distribucion del nimero observado de diferencias

pareadas entre pares de haplotipos de la muestra (en inglés, mismatch distribution) (Rogers
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& Harpending, 1992), utilizando el programa Arlequin version 3.5 (Excoffier & Lischer,
2010). El principio en el que se basa este andlisis es que los procesos demograficos que
ocurren a lo largo de la historia evolutiva de una poblacion tienen un efecto en la evolucion
molecular de las secuencias de ADN, bajo la suposicion de que existe poca o nula
recombinacién (Rogers & Harpending, 1992). La distribucidn de las diferencias pareadas es
usualmente multimodal en poblaciones que exhiben equilibrio demografico, debido a la alta
estocasticidad en la forma de la genealogia y es usualmente unimodal en poblaciones que
han pasado por una expansién demografica reciente (Rogers & Harpending, 1992;
Schneider & Excoffier, 1999). Los parametros de expansiéon demografica son calculados
utilizando el método propuesto por Schneider & Excoffier (1999). Los intervalos de
confianza para estos parametros son obtenidos por un andlisis de boostrap que asume que
los datos estan distribuidos segin un modelo de expansién demografica. Los calculos son
realizados siguiendo los principios explicados por Schneider & Excoffier (1999), utilizando un
algoritmo de simulacién coalescente propuesto por Hudson (1990). La hipétesis de que los
datos observados se ajustan a un modelo de expansion demografica se evalla utilizando la
suma de los cuadrados de las desviaciones (SSD, por sus siglas en inglés) entre los datos
esperados y observados mediante un analisis de bootstrap, donde los valores bajos y no
significativos apoyan el modelo de expansion poblacional. A su vez, se utiliza el indice de
desigualdad de Harpending de la distribucion observada (Harpending, 1994), donde éste
indice toma valores mas altos para distribuciones multimodales, comiunmente encontradas
en poblaciones estables, que para distribuciones unimodales tipicas de poblaciones en

expansion.

De forma complementaria se realizd6 el Test de neutralidad de McDonald &
Kreitman (1991) con el programa DnaSP versién 5.10 (Librado & Rozas, 2009). Esta prueba
estd basada en la comparacion de los reemplazos sindnimos y no sinédnimos dentro y entre
especies. Bajo neutralidad, la tasa de reemplazo a sustituciones sindénimas fijas entre
especies deberia ser la misma que la tasa de remplazo a polimorfismos sindnimos dentro de
especies. La prueba exacta de Fisher de dos colas y el Test G de independencia se computan
para determinar si las desviaciones en las tasas de reemplazo a sindnimos (substituciones

fijas entre especies contra polimorfismos dentro de especies) son o no significativas.
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Cuando los analisis se ajustaron a un modelo de expansion demografica fue posible
estimar la edad de ese evento de expansion por medio del parametro poblacional Tau (t)
(Schneider & Excoffier, 1999), donde t = 2ut, siendo x la tasa de mutacién y t el tiempo
desde el evento detectado. Los parametros de la expansién que se utilizaran son los
obtenidos por el andlisis de distribucién de diferencias pareadas y utilizando una tasa de
evolucién (1) de 0,03544 sustituciones/millones de afios para la fraccion estudiada del

citocromo b de P. xanthopygus (Lessa, E. P., com. pers.).

Finalmente, se reconstruyé el tamafio poblacional efectivo (Ne) a través del tiempo
a través de un Bayesian Skyline Plot (BSP; Drummond et al., 2005) utilizando el programa
BEAST version 1.6.1 (Drummond & Rambaut, 2007). Al igual que el Skyline Plot clasico
(Pybus et al., 2000) y el generalizado (Strimmer & Pybus, 2001), el Skyline Plot bayesiano
nos permite descubrir nuevas sefiales demograficas que no son facilmente descritas por
modelos demograficos simples. A diferencia de los anteriores Skyline Plots, éste método
tiene en cuenta tanto el error inherente en la reconstruccién filogenética como el error
estocastico intrinseco al proceso coalescencia y por lo tanto produce estimaciones mas
fiables (Drummond et al., 2005). Un proceso de muestreo con Cadenas de Markov y Monte
Carlo (MCMC) es utilizado para estimar la genealogia ancestral, los pardmetros del proceso
de sustitucion y los parametros demograficos, directamente de las secuencias génicas dado
un modelo de sustitucién nucleotidica especifico. Este analisis solamente fue realizado para
la agrupacion correspondiente al clado Sur (S) ya que ha sido la Unica que presenté indicios
de una clara expansiéon poblacional. Se utilizé el modelo de sustitucién de HKY (Hasegawa
et al., 1985) con distribucion gama vy sitios invariantes, ademds de considerar que cada

posicidon del codén posee su propia tasa de mutacién. Se seleccioné el modelo de reloj

26



molecular estricto y se utilizaron 10 grupos para la realizacién del Skyline Plot (m = 10). Para
la datacion aproximada de los eventos poblacionales, el nimero de sustituciones por sitio
por millones de afios se establecié en 0,03544 (Lessa, com. pers.). El andlisis se corrié por
150.000.000 generaciones, con el primer 10% descartado como burn-in. De las genealogias

y los pardmetros del modelo se tomaron muestras cada 15.000 generaciones.

2.4.3.4. Estructura genética

Se realizd un escalamiento multidimensional (MDS, por sus siglas en inglés), para el
conjunto de datos correspondiente a la especie P. xanthopygus, considerando cada
localidad muestreada como una unidad. El escalamiento multidimensional es una clase de
método de ordenacién disefiado para describir un conjunto complejo de relaciones entre
las muestras, inicialmente representado por una matriz de distancias pareadas o de
similitudes, en el espacio de unas pocas dimensiones. Es una técnica util para un anlisis
exploratorio de la estructura genética geografica (Lessa, 1990). Se construyd un matriz de
Fst pareados para todos los pares de localidades con el programa Arlequin versién 3.5
(Excoffier & Lischer, 2010). A continuacion, se utilizd el programa XLSTAT (Addinsoft, 2009)
en Excel para realizar el MDS. El analisis se realizd para 2 dimensiones bajo el modelo
ordinal (2), con 100 repeticiones y 1000 interacciones. Los algoritmos utilizados por éste
analisis tienen como objetivo reducir la diferencia entre la disparidad de la matriz de los
modelos y la matriz de la distancia obtenida en la configuracién de la representacién. Esta

diferencia es medida a través del Stress de Kruskal (1).

La estructura poblacional jerdrquica se cuantificé a través del calculo de los
estadisticos F (también conocidos como indices de fijacidn) (Wright, 1965) y sus analogos.
Estos miden la reduccién de heterocigosis esperada con apareamiento al azar a cualquier

nivel de una jerarquia poblacional en relacidn a otro nivel mas inclusivo de la misma.
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Para examinar la estructura genética poblacional, se realizd el andlisis de varianza
molecular (AMOVA, por sus siglas en inglés), cuya aproximacién utilizada por el Arlequin
(Excoffier et al., 1992) es esencialmente similar a otros métodos basados en analisis de
varianza de las frecuencias génicas, pero toma en cuenta el nimero de mutaciones entre los
haplotipos (que primero tiene que se evalta). Definiendo grupos de poblaciones, se puede
realizar un analisis jerarquico de la varianza, el cual divide la varianza total en componentes
de covarianza debido a diferencias dentro y entre poblaciones. La significancia de los indices
de fijacidn fue puesta a prueba utilizando una aproximacién de permutacion no paramétrica
descrita por Excoffier et al. (1992). El andlisis fue implementado en el programa Arlequin
version 3.5 (Excoffier & Lischer, 2010), basado en las distancias de Tamura & Nei entre los

haplotipos, con distribucién gama (o = 0,13) y el nimero de permutaciones fijado en 1000.

Finalmente, las comparaciones pareadas entre poblaciones se realizé mediante el
calculo de distancias Fst (¢st) basado en las distancias de Tamura & Nei entre los haplotipos,
con distribucion gama (o = 0,13). La distribucidn nula de los valores pareados de ¢sr bajo la
hipétesis de que no existen diferencias entre las poblaciones se obtiene permutando los
haplotipos entre las poblaciones. El p-valor del analisis es la proporcién de permutaciones
gue conducen a un valor de ¢sr mayor o igual a los observados. El nimero de

permutaciones fue fijado en 1000, mientras que el nivel de significancia fue de 0,05.

2.4.3.5. Datacién de nodos

Basandose en la topologia que se obtuvo a partir de la reconstruccién filogenética
para la especie, se estimé los tiempo de diversificacidon de los clados utilizando el programa
BEAST version 1.6.1 (Drummond & Rambaut, 2007). El modelo sustitucidon nucleotidica
utilizado (TrN93) incluyd 4 categorias de sustitucién de bases y un pardmetro de
distribucién gamma estimado por el algoritmo. Para el analisis se empled el modelo de reloj
molecular estricto, donde se utilizéd un tasa de sustitucién por sitio por millones de afios
para P. xanthopygus de 0,03544 (Lessa, com. pers.). El largo de la cadena fue de 50.000.000
interacciones, con los primeros 5.000.000 pasos descartados como burn-in y cada 5.000

generaciones se tomaron muestras de las genealogias y los parametros del modelo. Como
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es recomendado en el manual del programa, la monofilia de los clados es reforzada debido

a que existe una considerable duda en las relaciones filogenéticas de algunos clados.

2.4.4. Phyllotis xanthopygus en la region patagonica

Para esta seccion nos enfocamos en el analisis del clado Sur (S), el cual se encuentra
representado por 21 localidades de muestreo (Figura 5 y Tabla 2), cubriendo casi en su
totalidad a la regidn patagonica argentina. Estas localidades fueron nombradas de manera
independiente a la numeracion utilizada en las primeras secciones, para facilitar asi la

interpretacion de los datos.
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Figura 5. Mapa indicando las localidades analizadas en el sur de Argentina. Ver la tabla 2 por los
detalles del cddigo de nomenclatura utilizado. La linea punteada corresponde a corte
filogeografico propuesto por Lessa et al (2010).



Tabla 2. Cdédigo de nomenclatura de las 21 localidades utilizadas en las analisis de P.

xanthopygus en la region sur de Argentina. También son detallados los macroambientes a los

cuales corresponde cada localidad.

Lc()::adl;g:d Localidad Macroambientes
Co Comallo Estepa patagdnica
RN1 Puesto Buiiuelo - Cerro Corona - Campamento PNG Estepa patagodnica
RN2 Establecimiento San Nicolas - Subida del Naciente Estepa patagodnica
RN3 Norquinco Estepa patagodnica
Chl Estancia Talagapa - Sierra Talagapa Estepa patagodnica
Ch2 Estancia Leleque, cuadro La Potrada Estepa patagodnica
Ch3 Gorro Frigio Estepa patagonica
Ch4 Cabafia A° Pescado Estepa patagdnica
Ch5 Laguna de Aleusco Estepa patagdnica
Ché Las Plumas Monte
Ch7 Canadon de la Madera, Sierra de Tepuel Estepa patagodnica
Ch8 Estancia Bajada del Guanaco Estepa patagdnica
Ch9o Pico Salamanca - Estancia Los Manantiales Estepa patagdnica (con influencia de monte)
Ch10 Estancia Quichaura Estepa patagdnica
Ch11 Lago Blanco Ecotono bosque - estepa (principalmente estepa)
Ay Aysén, Chile Chico Bosque valdiviano templado
SC1 Rio Ecker Estepa patagdnica
SC2 Estancia Cerro del Paso Estepa patagonica (con influencia de monte)
SC3 Estancia La Ensenada Bosque valdiviano templado - Estepa patagonica
SC4 Estancia Cerro Ventana Estepa patagdnica
TP Parque Nacional Torres del Paine Bosque valdiviano templado
2.4.4.1. Diversidad génica

Debido a que nos encontramos trabajando en un escenario postglaciar, es de interés
investigar si existe algun patron geografico en la variacion poblacional, ya sea con respecto
a los diferentes macroambientes, en términos latitudinales, etc. Por lo que, para cada
localidad y para el clado filogenético en estudio se calcularon los indices de variacion
molecular estandar: el niumero de haplotipos (k), la diversidad haplotipica (Hd), el numero
de sitios polimérficos (S), la diversidad nucleotidica (m; Tajima, 1983) y el pardmetro
poblacional (Ow; Watterson, 1975). Para ello, se utilizd el programa Arlequin versién 3.5

(Excoffier & Lischer, 2010).



2.4.4.2. Estructura poblacional

Como previamente hemos notado en el andlisis filogenético el clado
correspondiente a la regidon patagdnica conforma una gran politomia y no produce una
segregacion geografica clara de la variaciéon genética dentro del clado. Por lo cual, se
estudiard mas en detalle la posibilidad de que exista una estructuracion poblacional hasta el
momento no aparente. Encontrar evidencia de estructuracidon poblacional es importante
porgue, junto al conocimiento de la distribucidn de las poblaciones muestreadas y la matriz
geografica donde se encuentran, ayuda a entender cémo las condiciones actuales y pasadas

del entorno fisico (climay geologia) explican los procesos de diversificacion.

A su vez, se evalud la existencia de quiebres filogeograficos para la especie en la
region y asi comparar los resultados con los obtenidos en el estudio realizado por Lessa et
al. (2010). Para que los resultados sean comparables, los quiebres filogeograficos seran
identificados cuando exista mas de un 3% de divergencia entre las agrupaciones y/o sean
significativos (ya que el mayor tamafio muestral de éste trabajo lo permite). Los principales
escenarios evaluados fueron basados en el corte filogeografico propuesto por Lessa et al.
(2010) para Abrothrix longipilis y Geoxus valdivianus, los principales rios de la regién (Rio

Chico, Chubut y Deseado) y por macro ambientes.

De forma exploratoria se realizé un escalamiento multidimensional (MDS, por sus
siglas en inglés), con las poblaciones locales como unidades y utilizando una matriz de
distancias de ¢sr entre las mismas. Los detalles del analisis son idénticos al realizado en la

seccion anterior.

Se realiz6 un andlisis espacial de la varianza molecular (SAMOVA, por sus siglas en
inglés) implementado en el software SAMOVA versiéon 1.0 (Dupanloup et al., 2002), el cual
permite definir grupos de poblaciones que son geograficamente homogéneas, maximizando
la diferenciacion entre los mismos, sin condicionar el analisis con una estructura poblacional
a priori. A su vez, también nos permite identificar barreras genéticas entre estos grupos. El
método esta basado en un proceso de anidamiento simulado que intenta maximizar la

proporcién de varianza genética total debido a la diferencia entre grupos de poblaciones
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(Fer).  Para la realizacion del analisis cada localidad fue considerada como una Unica
poblacién, eliminando del analisis aquellas poblaciones con 1 o 2 individuos, como es
recomendado por Dupanloup et al. (2002). En, el caso que no se tuvieran las coordenadas
geograficas de alguna de las poblaciones, éstas fueron estimadas a partir de la descripcién
de su localidad y registrando su ubicacion en Google Earth (Google Inc., 2010). Debido a que
el andlisis considera solamente un Unico par de coordenadas por poblacién, para aquellas
poblaciones con mas de una localidad de muestreo se buscé el punto medio entre ellas con
el programa Google Earth (Google Inc., 2010). El analisis se ejecuté utilizando un nimero de
condiciones iniciales igual a 100 y valores de K (nimero de grupos) entre 2 y 10,

registrandose los valores de varianza genética Fst, Fsc y Fcr para cada numero de grupos.

Para evaluar si existe o no un patrén de aislamiento por distancia entre las
localidades, se realizd un andlisis de correlacidn entra las distancias genéticas y geograficas
a través de una Prueba de Mantel (Mantel, 1967), considerandose todas las localidades (n =
21). Las distancias geograficas entre las localidades, medidas en kildémetros, fueron
calculadas utilizando la herramienta de conversidon online de coordenadas a distancias
geograficas de la  NCEDC (The Northern  California  Earthquake  Data
Center, http://www.ncedc.org/convert/distance.html). La matriz de distancias genéticas
basadas en ¢sr fue estimada con el programa Arlequin versién 3.5 (Excoffier & Lischer,
2010). El test de Mantel consiste en calcular el coeficiente de correlacidn, que se obtienen
luego de permutar las filas y columnas de una de las matrices. El p-valor se obtiene a partir
de la distribucion de los coeficientes de correlacion obtenidos de las permutaciones. Para

éste caso se utilizé un nimero de permutaciones de 10.000.

La divergencia genética entre poblaciones fue analizada utilizando diferentes
métodos. Se realizé un analisis de varianza molecular (AMOVA, por sus siglas en inglés)
(Excoffier et al., 1992). Las comparaciones pareadas entre todas las localidades fueron
realizadas calculando las distancias ¢st basadas en las diferencias pareadas entre

haplotipos. Para ello se utilizd el programa Arlequin version 3.5 (Excoffier & Lischer, 2010).
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2.4.4.3. Historia demografica

Con el objetivo de evaluar la historia demografica de las agrupaciones Patagonia
Norte y Patagonia Sur, se realizaron pruebas de neutralidad de Tajima (Tajima, 1989) y de

Fu (Fu, 1997), y se calculé el parametro de expansion poblacional g.

Para aquellas agrupaciones que presentaron apartamientos de la neutralidad, se
realizaron el andlisis de distribuciones pareadas y un Bayesian Skyline Plot (BSP, por sus
siglas en inglés). En el caso de que los analisis anteriores presenten sefiales de una
expansion poblacional, dicho evento fue datado por medio del parametro poblacional Tau
(t) (Schneider & Excoffier, 1999). Para lo cual se utilizaron los parametros obtenidos por el
modelo de expansion demografica en el analisis de distribuciones pareadas y una tasa de

sustitucion por sitio por millones de afios (1) de 0,03544 (Lessa, com. pers.).
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3.RESULTADOS

3.1.  Anadlisis preliminares

Todas las secuencias obtenidas en el laboratorio reflejan los patrones de sesgo de
composicion nucleotidica comun en el citocromo b de los mamiferos (Irwin et al., 1991). De
éste modo, la composicién de bases en las tres posiciones de los codones difieren en gran
medida (Tabla 3). Ademas de existir una deficiencia de guanina (G) en la composicidon
general, es especialmente importante en las terceras posiciones, mientras que las segundas
posiciones son ricas en timina (T) y las primeras posiciones poseen una composiciéon no
sesgada de bases. Por otra parte, como se esperaba, la mayoria de los cambios se producen
en la tercera posicién, con un porcentaje de sustituciones observadas (transiciones mas
transversiones) de 14,20% en las primeras posiciones, 2,96% en las segundas posiciones y
82,84% en las terceras posiciones. A su vez, las transiciones observadas superan en numero
a las transversiones en una relacién aproximada de 7 a 1 (Ts:Tv = 7,1:0,95). Los graficos de
distancia-p versus distancia Kimura-2-Parametros son lineales, tanto para las primeras y
segundas posiciones, pero no para las terceras posiciones (Figura 6). Estos resultados son
los esperados para amplificaciones por PCR del gen mitocondrial de citocromo b funcional y

genuino.

Tabla 3. Composicidon nucleotidica porcentual en las primeras, segundas y terceras posiciones
de los codones.

T C A G
Total 28,6 28,6 29,0 13,8
1era. posicion 25,4 22,9 28,5 23,2
2da. posicién 40,4 25,5 20,6 13,5
3era. posiciéon 20,0 37,3 37,9 4.8
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Figura 6. Diagramas de dispersion de las distancias p versus las distancias de Kimura 2-
pardmetros entre las secuencias de Phyllotis xanthopygus.
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3.2. Sistematica del género Phyllotis

La reconstruccion filogenética por maxima verosimilitud y por métodos bayesianos
(Figuras 7 y 8) concuerdan al rechazar la monofilia del género Phyllotis, debido a que
Phyllotis wolffsohni se encuentra mas cercanamente emparentado con Trapecomys primus
que con el resto de los Phyllotis. A su vez, el clado T. primus/P. wolffsohni se encuentra
fuertemente apoyado por valores de probabilidad posterior y boostrap de 1y 99%. Luego
de excluir a P. wolffsohni, las especies restantes de Phyllotis forman un clado soportado por
valores bajos de probabilidad posterior (0,2) y boostrap (42%), y que es polifilético en la

reconstruccién bayesiana.

Al estudiar las relaciones dentro del género Phyllotis podemos destacar la presencia
de tres grandes clados: un grupo amicus/andium, otro grupo osilae/anitae y por ultimo el
grupo de especies darwini. Que incluye a las especies: P. darwini, P. magister, P.
xanthopygus y dos especies periféricas que se encuentran contenidas en el complejo
xanthopygus: P. limatus y P. bonariensis. P. xanthopygus es parafilético con respecto a estas
dos ultimas especies. La monofilia de cada uno de los tres grandes clados fue fuertemente

apoyada con valores entre 78% y 100% de boostrap y probabilidades posteriores iguales a 1.
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Figura 7. Reconstruccién filogenética realizada por maxima verosimilitud para el gen de

citocromo b del género Phyllotis y de otros Phyllotini. Los nimeros en cada uno de los nodos

representan los valores de 100 réplicas de boostrap. Las ramas terminales de los clados

principales fueron colapsadas.
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Figura 8. Arbol filogenético bayesiano del género Phyllotis y otros Phyllotini. Los niUmeros en
cada uno de los nodos representan los valores de probabilidad posterior.

3.3.  Phyllotis xanthopygus

3.3.1. Relaciones filogenéticas

Las relaciones filogenéticas estimadas por medio del andlisis bayesiano y por

maxima verosimilitud delinearon la misma serie de clados (Figuras 9 y 10), pero mostraron



leves diferencias en los soportes estadisticos para cada uno de los nodos. Esencialmente
pueden observarse cinco grandes clados que representan al complejo xanthopygus. El clado
Norte-1 (N1, n = 2) estd compuesto por un individuo de P. x. posticalis y uno de P. x.
chilensis, ambos procedentes del sur de Perd. La agrupacion Norte-2 (N2, n = 11) se
encuentra formada casi en su totalidad por individuos de P. x. chilensis correspondientes al
extremo sur de Peru y el extremo norte de Chile, salvo por un individuo de P. x. rupestris
procedente de Bolivia. Otro de los clados, el Norte-Centro (NC, n = 18) estd representado
por P. x. rupestris de Antofagasta y P. x. vaccarum de las provincias de Mendoza y Neuquén
y la Regién Metropolitana de Chile. El clado Centro-1 (C1, n = 3) corresponde a los P. x.
vaccarum de las provincias de Cordoba y San Luis; el clado Centro-2 (C2, n = 44)
corresponde a individuos representantes de P. x. vaccarum de Mendoza y P. x. xanthopygus
de la provincia de Neuquén. Finalmente, individuos de la subespecie P. x. xanthopygus
procedentes de las provincias de Rio Negro, Chubut, Santa Cruz y de Torres del Paine
forman el clado Sur (S, n = 168), el cual se caracteriza por presentar una gran politomia
basal. Cada una de estas agrupaciones, al igual que P. limatus y P. bonariensis se
encontraron apoyadas por altas probabilidades posteriores (entre 0,98 y 1) y altos valores

boostrap (entre 77% - 100%).

A su vez, estos clados poseen una correspondencia geografica clara, principalmente
desde el punto de vista latitudinal (Figura 11). Los clados N1, N2 y NC se solapan
geograficamente con P. limatus, al igual que el clado NC lo hace con C2. Los restantes
clados: C1, Sy P. bonariensis son clados alopatridos. En el caso de considerar solo aquellos
clados correspondientes a P. xanthopygus, son solamente NC y C2 los clados que se
solapan. La unica localidad que presentd individuos correspondientes a dos clados

diferentes (NCy C2) fue Bardas Blancas en la Provincia de Mendoza.

Se obtuvieron dos grupos monofiléticos que representan a las especies P. limatus y

P. bonariensis, con respecto a las cuales P. xanthopygus es parafilético.
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Figura 9. Arbol filogenético bayesiano para el gen de citocromo b de la especie Phyllotis
xanthopygus. Los niumeros en cada uno de los nodos representan los valores de probabilid
posterior. P. darwiniy P. magister fueron usados como grupo externo.

A pesar que las topologias obtenidas por ambos métodos fueron casi idénticas, se
encontraron algunas discrepancias entre ellas; en particular, la ubicacién de los clados C1y
P. bonariensis fue relativamente inestable. El clado C1 puede encontrarse cercanamente
emparentado a C2 y tener como grupo hermano a P. bonariensis (ML, Figura 10), o estar
cercanamente emparentado con P. bonariensis y poseer como grupo hermano al clado S
(Bayesiano, Figura 9). Todas estas relaciones presentaron muy bajo apoyo estadistico tanto

para los valores de boostrap como de probabilidades posteriores.
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Figura 10. Reconstruccion filogenética realizada por maxima verosimilitud para el gen de
citocromo b de Phyllotis xanthopygus. Los numeros en cada uno de los nodos representan los
valores de 100 réplicas de boostrap. P. darwiniy P. magister corresponden al grupo externo.

El nivel de diferenciacion entre los diferentes clados basado en las distancias p
pareadas (Tabla 4), estuvo entre 0,12 y 0,09. Estos valores fueron casi idénticos a los
obtenidos al comparar cada clado con la especie P. magister (grupo externo) (0,10 -0,12) y
levemente mds altos con su otra especie hermana P. darwini (0,12 — 0,14). También es de
destacar, que la Unica distancia pequefia (0,03) fue la obtenida entre P. limatus y el clado

NC.
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Figura 11. Rangos generalizados de los principales clados obtenidos a partir de las
reconstrucciones filogenéticas. a) Arbol genealégico basado en el andlisis bayesiano, la
coloracion corresponde a cada uno de los clados previamente definidos. b) Mapa indicando las
localidades de colecta y coloreados segun el clado al cual pertenecen. Los circulos corresponden
a la especie P. xanthopygus, mientras que los cuadrados corresponden a las especies P. limatus
(fucsia) y P. bonariensis (rojos).
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Tabla 4. Matriz de distancias p promedio entre clados. En rojo se encuentra resaltado el menor
nivel de divergencia registrado.

Clados N1 N2 NC C1 C2 S P.L P.b. P.m. P.d.
N1 -
N2 0,09 -
NC 0,12 0,10 -
C1 0,12 0,11 0,10 -
C2 0,12 0,12 0,10 0,12 -
S 0,11 0,11 0,09 0,10 0,10 -
P.l. 0,12 0,09 0,03 0,10 0,09 0,09 -
P.b. 0,11 0,11 0,09 0,09 0,10 0,09 0,09 -
P.m. 0,10 0,12 0,10 0,11 0,12 0,11 0,10 0,11 -
P.d. 0,14 0,14 0,13 0,14 0,14 0,12 0,13 0,13 0,12 -

3.3.2. Diversidad genética

Las muestras analizadas de P. xanthopygus (n = 246) evidenciaron una alta
diversidad genética, para el citocromo b, ya que presentd 161 sitios informativos en
términos de parsimonia en un total de 801 pares de bases, y 98 haplotipos diferentes, con

una diversidad haplotipica elevada (Hd = 0,98).

Los estimadores de diversidad molecular calculados para cada una de las
agrupaciones y la totalidad de ejemplares de P. xanthopygus se encuentran resumidos en la
Tabla 5. Las agrupaciones N2, NC y C2 fueron las que presentaron una mayor diversidad
génica, mientras que la agrupacién S fue la que presenté la menor variabilidad. A su vez, es
importante destacar que el clado S fue el que presentd la mayor diferencia entre los

estimadores de my Bw.
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Tabla 5. Estimadores de diversidad genética para la totalidad de ejemplares de P. xanthopygus y
para cada una de las agrupaciones definidas. n: tamafio de la muestra, S: nimero de sitios
polimorficos, m: diversidad nucleotidica, Ow: pardmetro poblacional 6 basado en Watterson
(1975) y k: nimero de haplotipos.

n S m ow k

N1 2 52 52 52 2

N2 11 51 10,11 17,41 9
NC 18 44 9,92 12,79 16

C1 3 10 6,67 6,67 3
C2 44 41 10,04 9,43 20
S 168 64 3,85 11,23 48
Total P.x. 246 219 39,08 36,02 98
P.bonariensis 2 6 6 6 2
P.limatus 6 6 2,40 2,63 4

3.3.3. Analisis demografico

Los resultados de las pruebas de neutralidad y los calculos del parametro de
crecimiento exponencial (g) se encuentran resumidos en la tabla 6. En ella podemos
observar que las agrupaciones N2 y S presentaron valores negativos y significativos de D,
mientras que para las agrupaciones NC y S el test de Fu fue significativamente distinto de
cero y negativo. En cuanto al pardmetro de crecimiento exponencial (g), las agrupaciones
gue presentaron valores positivos y asociados con un 95% o 99% de intervalos de confianza
en el rango de valores positivos, fueron NC y S. Por consiguiente, el clado S fue la Unica
agrupacion que presentd apartamientos de la neutralidad en los tres indicadores y por lo
tanto estas sefiales serian indicadoras de expansidn poblacional. Sin embargo, debido a que
los resultados obtenidos para los clados NC y N2 son contradictorios, no se puede descartar
gue hayan sufrido una expansion demografica. La diferencia en el poder estadistico de cada
uno de los test podria ser el motivo de las discordancias obtenidas y futuros estudios serd

necesarios.
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Tabla 6. Analisis de neutralidad para cada una de las agrupaciones definidas con un n 2 10. Se
presentan los valores de D (Tajima, 1989) y Fs (Fu, 1997) con los correspondientes valores de
significancia basados en 1000 réplicas de boostrap. También se presenta el parametros de
crecimiento exponencial g (*95% del intervalo de confianza en el rango de valores positivos;
**99% del intervalo de confianza en el rango de valores positivos). En negritas se resaltan los
valores significativos.

N2 NC C2 S
n 11 18 44 168
D -1,98 -0,92 0,23 -2,02
p valor 0,008 0,197 0,645 0,001
Fs -0,85 -5,53 -1,23 -25,79
p valor 0,301 0,015 0,364 0,000
g 47,34 191,28* 108,15 404,13**

A su vez, el andlisis de distribuciéon de diferencias pareadas presentd una
distribucién unimodal solamente para la agrupaciéon S (Figura 12), indicando asi, que se
trata de una poblacién que ha pasado por una expansion demografica reciente. No
obstante, mediante el andlisis de SSD y el indice de desigualdad de Harpending se rechazé el
ajuste de los datos a una distribucién unimodal (SSD = 0,03, p = 0,61; Harpending = 0,04, p =
0,75). Por otra parte, las agrupaciones N2, NC y C2 presentaron distribuciones de
diferencias pareadas multimodales, tipico de poblaciones en equilibrio demografico

(resultados no presentados).

Los resultados del Test de neutralidad de McDonald & Kreitman indican que los
cocientes de las sustituciones no-sindnimas a sindnimas entre las agrupaciones estudiadas
(Sy C2; NCy N2) son iguales (NCy C2) sino casi idénticos (Sy C2) al que ocurre dentro de las
poblaciones (Tabla 7). Tanto la prueba exacta de Fisher a dos colas y el test G de
independencia dan valores no significativos indicando que para estas agrupaciones la regién

del ADN mitocondrial estudiada se encuentra bajo un régimen de evolucion neutral.
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Figura 12. Grafico de distribuciones de diferencias pareadas calculada para la agrupacion S (SSD
= 0,03, p = 0,61; Harpending = 0,04, p = 0,75). La distribucion observada y los intervalos de
confianza a un nivel del 99% de las distribuciones esperadas se encuentran representados en el
grafico.

Tabla 7. Resultado obtenidos para el test de Mcdonald & Kreitman (McDonald & Kreitman,
1991), realizado entre las agrupaciones: Sy C2, NC y N2. Se indican el p valor obtenido de la
prueba exacta de Fisher a dos colas (*) y los resultados obtenidos del Test G con su respectivo p

valor.
SyC2 NC y N2
Fijos Polimoérficos Fijos Polimérficos
No sinénimos 37 79 No sinénimos 23 69
Sinénimos 5 14 Sinénimos 3 9
p=0,79 (*) p=1,00 (*)
G=0,24,p=0,62 G =0,00,p=1,00

El tiempo absoluto de la expansién para el clado S fue estimado en 55.141 afios

antes del presente (IC 49.470 — 63.946).

Los resultados obtenidos del Bayesian Skyline Plot (BSP) para la agrupacion S (Figura

13) muestran un periodo de equilibrio poblacional, seguido por una expansién demografica
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reciente que habria comenzado hace aproximadamente 70.000 afios AP y finalizado hace
10.000 anos AP, a inicios del Holoceno. Periodo a partir de cual, el tamafio poblacional

comienza a declinar hasta la actualidad.
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Figura 13. Bayesian Skyline Plot (BSP) realizado para la agrupacion correspondiente al clado S,
en el cual se representa al tamafio poblacional en funcién de tiempo medido en afios antes del
presente. Se representa, la media y la mediana, ademas de los intervalos de confianza superior e
inferior.

3.3.4. Estructura genética

Los resultados del escalamiento multidimensional realizado considerando cada una
de las localidades de muestreo de P. xanthopygus (Figura 14), recapitulé las agrupaciones ya
obtenidas en las reconstrucciones filogenéticas y no presentd indicios de que existan
nuevas agrupaciones. El escalamiento fue realizado en dos dimensiones y presentd un

Stress de Kruskal (1) = 0,266.
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Figura 14. Escalamiento multidimensional en dos dimensiones de las 43 localidades de P.
xanthopygus basado en las distancias de ¢sr. Los patrones de coloracién estan basados y se
corresponden con las agrupaciones identificadas en los arboles filogenéticos. Stress de Kruskal
(1) =0,266.

El andlisis de AMOVA global entre las agrupaciones dio como resultado que el
96,37% de variacion se explica por las diferencias entre grupos (Fst= 0,96, p <0,001). Todos
los valores de Fst calculados para pares de agrupaciones (Tabla 8) fueron cercanos a 1y
significativos (salvo el caso de cuatro valores correspondientes a las agrupaciones N1, C1y
P.b. que no fueron significativos, presumiblemente debido a su tamafio muestral pequeno.
El Unico valor calculado que se aparté de la media (Fst = 0.689) corresponde a la

comparacion pareada entre las agrupaciones P.l. y NC.

Tabla 8. Fs; pareados entre grupos, basado en las distancias de Tamura & Nei (1993) entre los
haplotipos, con distribucién gamma (a = 0,13). * Valor significativo a un nivel de 5% (a = 0,05).

Pl S C1 Pb C2 NC N2 N1
Pl 0
S 0,977* 0
C1 0,979* 0,980* 0
Pb 0,985 0,978* 0,963 0
C2n 0,931* 0,967* 0,956* 0,942* 0
NC 0,689 0,969* 0,935* 0,935* 0,929* 0
N2 0,941* 0,983* 0,941* 0,946* 0,956* 0,926* 0
N1 0,949* 0,981* 0,884 0,819 0,950* 0,941* 0,879* 0
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3.3.5. Datacion de nodos

La antigliedad del ancestro comun mas reciente (Tmrca, por sus siglas en inglés) de
cada uno de los clados se presentan en la Figura 15. Para la interpretacién de los datos
obtenidos, se debe tener en cuenta que a pesar de que se utilizé una tasa de sustitucién
estimada especialmente para la especie, el arbol en el que se basd el andlisis posee la
mayoria de sus nodos con bajo apoyo estadistico. Lo cual, a pesar de que no nos permita
hablar con propiedad de los eventos de divergencia, nos brindan una idea aproximada de la

cronologia de estos.

Grupo externo

1/- N1
- 1)
N2 tmrca (A) = 1.56 — 2.33 Ma (media 1.94 Ma)
0.s8/91 0.73/46 tmrca (B) = 1.78 — 2.55 Ma (media 2.15 Ma)
E P. limatus tmrca (D) = 0.40 — 0.74 Ma (media 0.57 Ma)
1/84 D tmrca (E) = 1.46 — 2.36 Ma (media 1.89 Ma)
L 0.9/47 | F NC tmrca (F) = 1.99 — 2.80 Ma (media 2.37 Ma)
tmrca (G) = 2.41 — 3.45 Ma (media 2.92 Ma)
cz2 tmrca (1) = 1.24 - 2.04 Ma (media 1.63 Ma)
0.57/ 27 tmrca (J) = 2.83 — 4.05 Ma (media 3.41 Ma)
B 0.58/ -
|
0.18/ - . Lanai
A P. bonariensis
S

Figura 15. Topologia obtenida a partir del analisis filogenético basado en métodos bayesianos,
en el cual se encuentran sefialados los tiempos estimados al ancestro comiUn mas reciente
(tmrca, por sus siglas en inglés) en millones de afios (Ma) de cada clado.

3.4. Phyllotis xanthopygus en la regién patagonica

3.4.1. Diversidad génica

En la Tabla 9 se presentan los estimadores de diversidad genética para cada una de

las localidades, ordenadas de norte a sur. Como podemos observar, la diversidad genética
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disminuye hacia la zona sur de la region de estudio, patrén que se puede ver de forma clara
a partir de la localidad Ch11 inclusive. A su vez, las localidades desde Comallo (Co) hasta
Estancia Los Manantiales (Ch9) presentaron diferencias en los valores de m y 6w. Mientras
gue las localidades hacia el sur de éstas presentan diferencias minimas entre ambos valores.
La localidad que presentd la mayor cantidad de haplotipos compartidos con otras fue la
localidad de estancia Bajada del Guanaco, en Chubut (Ch8). La lista de haplotipos y la tabla
de distribucién de frecuencias de los haplotipos entre las muestras se presentan en el

Apéndice 2.

Tabla 9. Estimadores de diversidad genética para cada una de las localidades que componen el
clado Sur (S) y para el total de individuos que lo componen. n: tamario de la muestra, S: nimero
de sitios polimdrficos, m: diversidad nucleotidica, 8Bw: pardmetro poblacional 6 basado en
Watterson (1975) y k: nimero de haplotipos.

Loc. n S m Ow k Haplotipos compartidos
Co 2 1 1 1 2 -
RN1 6 17 5.67 7.45 5 RN1, Chl, Ch2, Ch6, Ch7 y Ch8

RN2 14 26 6.25 8.18 10 RN2, Chi, Ch2, Ch6, Ch7 y Ch8
RN3 1 0 0 0 1 .

Ch1 10 16 4.69 5.66 7 RN1, RN2, Ch2, Ch6, Ch7 y Ch8
Ch2 5 0 0 0 1 RN1, RN2, Chi, Ch6, Ch7y Ch8
Ch3 1 0 0 0 1 -

Ch4 8 12 3.46 4.63 7 chs

Ch5 2 0 0 0 1 Ch8, Ch9y Ch10

Ché 6 7 2.73 3.07 3 RN1, RN2, Chi, Ch2, Ch7y Ch8
Ch7 7 6 1.91 2.45 4 RN1, RN2, Ch1, Ch2, Ch6, Ch8 y Ch9
Chs8 15 14 3.07 431 8 RN1, RN2, Ch1, Ch2, Ch4, Ch5, Ch6, Ch7, Ch9, Ch10, SC1y SC4
Ch9 15 9 2.93 2.77 8 Chs, Ch7, Ch8, Ch10, SC1y SC4
Ch10 1 0 0 0 1 Chs, Ch8 y Ch9
Ch11 11 3 0.98 1.02 2 -

Ay 1 0 0 0 1 -

sc1 9 4 1.39 1.47 3 Ch8, Chg, SC2 y SC3

SC2 18 0 0 0 1 sc1

sc3 13 4 0.62 1.29 2 SClysca

sc4 15 3 0.91 0.92 3 Ch8, Ch9y SC3

TP 8 6 2.57 2.31 2 .
Total 168 64 4.13 1123 49
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3.4.2. Estructura poblacional

El escalamiento multidimensional (MDS) en 3 dimensiones presentd un valor de
Stress de Kruskal (1) = 0,195. El grafico de las tres dimensiones mostré una posible
estructuracion en las poblaciones del sur de la regién (SC1, SC2, SC3, SC4 y TP), mientras

gue las demas localidades se agruparon juntas (grafico no presentado).

El andlisis espacial de la varianza molecular (SAMOVA), no pudo determinar la
existencia de agrupaciones dentro del clado sur, ya que no se detectd ningun valor de F¢r
gue se desprenda de la media inferida para los diferentes grupos. Como se puede observar
en la figura 16, los indices de fijacién estimados varian lo esperado tedricamente con el
aumento de K, ya que cuando éste aumenta, el nimero de poblaciones se vuelve mas chico,
llevando a una disminucion de Fsc y a un aumento del Fcr. Como es indicado por Dupanloup
et al. (2002), cuando la media de F¢r inferida para los diferentes grupos no es
significativamente diferente el uno del otro, la diferencia entre las poblaciones es pequena,

como es éste el caso.
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Figura 16. Histograma representando los valores de los indices de fijacion (F¢r, Fsc v Fst)
inferidos para los diferentes grupos testeados. Como se puede observar, los indices de fijacidn
varian lo esperado con el aumento de K. El Fst deberia ser un poco insensible al aumento de K,
pero a medida que K aumenta, el nimero de poblaciones se vuelve mas chico, llevando a una
disminucién de Fsc y a un aumento del Fer.
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Cuando se aplico el test de Mantel, la correlacién entre la matriz de distancias
geograficas (km) y la matriz de distancias genéticas (¢sr) resultod significativa (r = 0,186, p-
valor (bilateral) = 0,009, a = 0,05, Figura 17). Se debe notar que el valor de r obtenido, a
pesar de ser significativo, es bastante bajo para poder afirmar que existe un buena

correlacién entre las dos matrices, lo cual queda bastante claro al observar la figura.
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Figura 17. Prueba de Mantel realizada para todas las localidades pertenecientes al clado sur,
representando las distancias genéticas (¢sr) en funcion de las distancias geograficas (km). La
prueba de Mantel resulté significativa con un valor de r = 0,186 (p-valor (bilateral) = 0,009, a =
0,05).

No se encontraron cortes filogeograficos para la especie P. xanthopygus en la region,
ya que las distancias medias p entre las agrupaciones testeadas siempre presentaron
valores de divergencia iguales a 0,01. La matriz de distancias p entre localidades no

presentd valores superiores a 0,02.

No obstante, se obtuvieron resultados interesantes al analizar las agrupaciones
obtenidas, utilizando como limite de éstas el corte filogeografico sugerido por Lessa et al.
(2010). Para detallar los resultados obtenidos, llamaremos al grupo ubicado al norte del

corte filogeografico, Patagonia Norte y al que se encuentra al sur de este, Patagonia Sur.
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El analisis de AMOVA global para estas agrupaciones dio como resultado que el
17,68 % de la variacién se explica por las diferencias entre grupos (Fst = 0,1768, p <0,000) y
el 82,32% restante de la variacion por las diferencias presentadas dentro de los grupos. En
la tabla 10 se puede observar que la diversidad genética en Patagonia norte es casi el doble
de la que presenta Patagonia sur. Debido a que los estimadores de diversidad genética my
Bw presentaron valores muy disimiles en Patagonia Norte (it = 4,23, 8w = 10,60), mientras
gue en Patagonia Sur sus valores fueron muy similares (rt = 2,60, 8w = 3,88), se procedid a

estudiar la historia demografica de ambos grupos.

Tabla 10. Estimadores de diversidad genética para las agrupaciones definidas como Patagonia
norte y Patagonia sur. n: tamafo de la muestra, S: nimero de sitios polimarficos, k: nimero de
haplotipos, m: diversidad nucleotidica y Bw: parametro poblacional 8 basado en Watterson
(1975).

Patagonia Norte Patagonia Sur

n 92 76
s 54 19
k 40 12
Ll 4,23 2,60
ow 10,60 3,88

3.4.3. Historia demografica

Los resultados de los test de neutralidad para las agrupaciones Patagonia Norte y
Patagonia Sur se muestran en la Tabla 11. Como se puede observar D de Tajima, Fs de Fuy
el parametro de crecimiento exponencial (g) presentaron valores negativos y significativos
para la agrupacion Patagonia Norte, indicando apartamientos de la Neutralidad, mientras

gue para la agrupacién Patagonia Sur ninguno de ellos fue significativo.
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Tabla 11. Analisis de neutralidad de las agrupaciones Patagonia Norte y Sur. Se presentan los
valores de D (Tajima 1989) y Fs (Fu 1997) con los correspondientes valores de significancia
basados en 1000 réplicas de boostrap.

Tajima (D) p Fs Fu p g
Patagonia Norte -1,94 0,004 -25,77 0,000 526**
Patagonia Sur -0,98 0,175 -1,42 0,305 135

El andlisis de distribuciones pareadas realizado para Patagonia norte, presentd una
distribucién unimodal (Figura 17a), indicando asi, que se trata de una poblacion que ha
pasado por una expansién demografica reciente. El indice de desigualdad de Harpending
fue bajo y no significativo (Harpending = 0,019, p = 0,999), lo cual esta indicando una
expansion demografica. Sin embargo, mediante el analisis de SSD se rechazé el ajuste de los
datos a una distribucién unimodal (SSD = 0,077, p = 0,000). Por otra parte, Patagonia Sur,
presentd una distribucion multimodal (Figura 17b), sugiriendo que nos encontramos ante
una poblacién en equilibrio demografico. El indice de desigualdad de Harpending = 0,305 (p

=0,000) y la SSD = 0,077 (p = 0,000), apoyan estos resultados.
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Figura 17. Grafico de distribucion de diferencias pareadas a partir de los datos obtenidos bajo el
modelo de expansiéon demografica para: a) Patagonia norte y b) Patagonia sur. En el caso de
Patagonia norte el grafico presenta una distribucién unimodal, indicando que la poblacién pasé
por un evento de expansion demografica (Harpending = 0,019, p = 0,99; SSD = 0,077, p = 0,000),
Por otra parte, Patagonia sur posee una distribucion multimodal, caracteristica de poblaciones
en equilibrio demografico (Harpending = 0,305, p = 0,000; SSD = 0,077, p = 0,000).
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El Bayesian Skyline Plot (BSP) para la agrupacion Patagonia Norte presentd un patrén
relativamente similar al obtenido para el clado S, excepto que el comienzo de la expansidn
demografica se produjo un poco después, ca. 70.000 afios AP (Figura 18). El tiempo relativo
de la expansién para la agrupacién Patagonia Norte fue estimado en 29.781 afios (IC 20.939

—38.252).
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Figura 18. Bayesian Skyline Plot (BSP) realizado para la agrupacidon correspondiente a la
agrupacion Patagonia Norte, en el cual se representa al tamafio poblacional en funcién de
tiempo medido en afios antes del presente. Se representa, la media y la mediana, ademas de los
intervalos de confianza superior e inferior.
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4. DISCUSION

4.1. Estructura filogeografica

Phyllotis xanthopygus se caracteriza por presentar una importante estructuracién
geografica, pudiéndose identificar mas de una unidad filogeografica bien diferenciada
dentro de su amplio rango de distribucidon. Los clados recuperados en los analisis
filogenéticos revelaron una clara correspondencia geografica, la cual queda en evidencia
con el ordenamiento latitudinal norte-sur que presentaron (Figura 11). El clado N1 se
extiende entre los 11° y 16°, el caldo N2 entre los 17° y 22°, el clado NC entre los 21° y 37°,
el clado C1 entre los 31° y 32°, el clado C2 entre los 35° y 40° y el clado S entre 41° y 50° de
latitud sur. Se destaca que los resultados obtenidos por el andlisis de varianza, indicaron
gue 96,37% de la variaciéon encontrada se explica por la varianza entre grupos, lo que da
cuenta del nivel de estructuracion geografica de la especie. Valores cercanos a 0,9 de FsT
pareados entre clados (a excepcién del obtenido para la comparacién entre P. limatus y NC)
y el andlisis de escalamiento multidimensional confirman lo anterior. El nivel de
diferenciacién entre los clados principales se caracterizé por profundas divergencias (entre
9,0% y 12,0%), las cuales son comparables con los niveles de divergencia encontrados entre
las especies reconocidas del género (entre 10,0% y 14,0%). Estos datos concuerdan con el
valor ya obtenido por Steppan (1998) para la divergencia promedio estimada entre las
especies de Phyllotis (13,6%). Asimismo, niveles de divergencia en el citocromo b mayores a
11% suelen corresponder a diferentes especies de mamiferos (e.g., Bradley & Baker, 2001;
Baker & Bradley, 2006). La estructuracion geografica general de la especie ya habia sido
reportada en analisis anteriores (e.g., Albright, 2004; Steppan et al., 2007). Por la evidencia

aqui planteada se recomienda realizar una revisién sistematica de la especie.

Al focalizar el estudio en la region Patagdnica, la cual corresponde al rango de
distribucién de la subespecie P. x. xanthopygus, se encontro estructuracion geografica en su
variabilidad genética, constituyendo dos unidades filogeograficas que difieren 10% en la

divergencia de secuencias observadas. Una de esas unidades corresponde al clado C2, el
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cual se encuentra constituido en parte por individuos distribuidos entre el rio Colorado y el
rio Limay, provincias de Neuquén y Mendoza. La segunda agrupacion corresponde al clado
Sur, que comprende a aquellos individuos ubicados al sur del rio Negro. El grado de
divergencia existente entre esas dos unidades sugiere que han diferenciado en relativo
aislamiento por un considerable periodo de tiempo. Asimismo, no fue posible detectar
quiebres filogeograficos importantes dentro de la region al sur de rio Negro asociados a los
principales macroambientes (diferenciados principalmente de este a oeste en la regién) o
rios (rio Chico, Chubut y Deseado) de la regién, lo cual apoya los resultados obtenidos por
Lessa et al. (2010) con un mayor tamafio muestral y una cobertura geografica mas fina y
amplia.  Reithrodon auritus, Eligmodontia morgani, Abrothrix olivaceus y Chelemys
macronyx, son especies con un rango de distribucién similar al que presenta P. xanthopygus
en la region patagonica continental y de las cuales tampoco hay alguna evidencia de
estructuracién geografica (Lessa et al.,, 2010). Por otra parte, quiebres filogeograficos
ubicados al norte de la regién patagénica (en la provincia de Mendoza) también fueron
detectados para las especies de roedores sigmodontinos: Abrothrix longipilis y Abrothrix
olivaceus (Lessa et al., 2010). A su vez, estudios realizados en otros taxa de la region,
detectaron quiebres filogeograficos al sur del rio Negro (en la provincia de Neuquén) (e.g.,

marsupiales, Himes et al., 2008; plantas, Cosacov et al., 2010).

Se detectaron sefiales inequivocas de expansion poblacional solamente para el
clado S, lo cual confirma los resultados obtenidos por Lessa et al. (2010). Las condiciones
climdticas y ambientales desfavorables producidas durante los ciclos glaciares en el
Pleistoceno, junto con el paulatino estrechamiento del continente hacia altas latitudes,
habrian provocado extinciones locales y efectos de deriva que explicarian la baja
variabilidad genética que existe en las poblaciones de Patagonia Sur. Esa baja cantidad de
polimorfismos puede restar significancia a los test de neutralidad no sean significativos y
provocar que la regién por si sola no mantenga la sefial de expansion (Ramos-Onsins &
Rozas, 2002; Ramirez-Soriano et al., 2008). Esto explica los resultados obtenidos para la
region Patagonia Sur y lleva a considerar un Unico escenario de expansion poblacional para

toda la region al sur del rio Negro.
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Es de destacar, que el patrén en el cual la diversidad genética promedio en el norte
de Patagonia es mayor a la encontrada en el sur, también fue registrado en otras dos
especies de roedores sigmodontinos y en una especie de plantas, con tamanos muestrales
comparables a los utilizados en la presente investigaciéon. Esas especies fueron
Eligmodontia typus (Da Silva, com. pers.), Abrothrix olivaceus (Abud, com. pers.) y
Calceolaria polyrhiza (Cosacov et al., 2010). A su vez, se encontrd que las poblaciones de P.
xanthopygus (n = 18) y A. olivaceus (n = 14) en la localidad Estancia Cerro del Paso

(Provincia de Santa Cruz) se encuentran representadas por un Unico haplotipo.

El tiempo estimado para la expansién del clado Sur es de 55.000 afios AP (IC; 49.500
— 64.000 aios), en el Pleistoceno Tardio. Este valor resulté ser menor al rango estimado
para especie en la misma region por Lessa et al. (2010), que fue entre 60.000 y 100.000
anos AP. Esa diferencia seguramente se deba al mayor tamafio muestral utilizado en el
presente estudio. Los resultados se confirman con los obtenidos por el Bayesian Skyline
Plot, el cual indica un periodo de estabilidad demogréfica, seguido por una expansién
demografica reciente que habria comenzado hace aproximadamente 60.000 afios vy
finalizado hace 10.000 afios, a inicios del Holoceno, cuando el tamafio poblacional comenzdé
un proceso de declinacidon que se extiende hasta hoy. Estudios recientes en otras especies
de roedores sigmodontinos con tamafios muestrales semejantes, estiman valores similares
para los eventos de expansion poblacional en la region. En el caso de Eligmodontia typus
dicho evento fue de 63.500 afios AP (IC: 42.000- 105.000) (Da Silva, com. pers.) y para A.
olivaceus de 52.200 afios AP (IC; 46.000 — 54.000) (Abud, coms. pers.). Asimismo, un estudio
realizado en peces patagdnicos (Ruzzante et al., 2008), también sugiere eventos de
expansion demografica durante el Pleistoceno Tardio, que habrian dado comienzo hace

60.000 afos.

A pesar de que se ha propuesto una relativa estabilidad durante los ultimos 10.000
anos en la comunidad de roedores sigmodontinos de la regidon patagdnica (Pardifias et al.,
en prensa), se ha registrado una importante disminucién en la abundancia de P.
xanthopygus en la region (Pardifias & Teta, 2008). Evidencias provenientes de los sitios
arqueoldgicos Los Toldos (47° 22" S; 68° 58" O, Santa Cruz), Piedra Museo (47° 22" S; 68° 58’
O, Santa Cruz) y Cueva del Milodon (51° 36" S, 72° 36’0, Magallanes), indican una alta
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abundancia de P. xanthopygus durante el Pleistoceno Tardio y la Mayor parte del Holoceno
Temprano en la regién. Esto sugiere que condiciones inhdspitas y frias, con cobertura
vegetal escasa y mayor exposicion rocosa pueden haber estado ampliamente distribuidas a
lo largo de Patagonia en dicho periodo (Pardifias et al., en prensa). En la actualidad la
abundancia de P. xanthopygus en dichas localidades es muy baja, lo cual apoya los
resultados obtenidos de una importante disminuciéon en el tamafo poblacional de la
especie en la regidn patagdnica que comenzé hace aproximadamente 10.000 afios. A pesar
de que las actividades humanas provocaron cambios significativos en las comunidades de
roedores, solo estarian explicando la reduccion de la poblacion en los ultimos 200 afios
(Udrizar, 2009; Pardifias et al., en prensa). Una posible explicacién es que la paulatina
arbustizacién de la Patagonia, asociada a la disminucién de las dreas de exposicidn rocosa,
habrian llevado a la pérdida de habitats propicios para la especie, provocando la
disminucion en su tamafo poblacional y probablemente la extincién de poblaciones locales.
En contraste, P. xanthopygus parece ser un elemento dominante y estable durante los
ultimos 10.000 afios en norpatagonia (que incluye el norte de Rio Negro y Neuquén), ya que
la abundancia encontrada para la especie en los sitios arqueoldgicos de Cueva Epulldn
Grande (40° 23" S, 70° 11” O, Neuquén), Cueva Traful (40° 43" S, 71° 7° O, Neuquén) vy El
Trébol (41°04° S, 71° 29° O, Rio Negro) es comparable a la actual (Pardifas & Teta, 2008).

Los patrones de diversidad genética observados en plantas y animales de zonas
templadas muestran bajos niveles de diversidad en aquellas areas que estuvieron cubiertas
por glaciares debido a, por ejemplo, repetidos cuellos de botella durante el proceso de
colonizaciéon (e.g., Hewitt, 1996, 2004b). A su vez, para aquellas poblaciones que habitan
en regiones recientemente colonizadas se puede predecir que presentaran bajos niveles de
variacion genética y filogenias en forma de estrella. Sin embargo, las poblaciones que
persistieron en o cerca de refugios glaciares presentaran una alta diversidad genética y
estructuracion filogeografica (e.g., Hewitt, 1996). Como ha sido mencionado, las evidencias
genéticas de expansion demografica pueden ser indicadoras de una historia de colonizacion
postglaciar, mientras que indicios de equilibrio poblacional serian indicadores de zonas de
refugio, o mas en general de zonas estables histéricamente (e.g., Lessa et al, 2003; Hewitt,

2004b).

59



Con base en la informacion propuesta en la presente investigacion, se sugiere el
siguiente escenario para la historia reciente de P. xanthopygus en la regidn patagonica. En
el Pleistoceno Tardio, durante un periodo relativamente calido identificado como MIS 3
(Marine Isotope Stages, por sus siglas en inglés), se habria iniciado una expansién
demografica hacia el sur de la regién patagdnica, a partir de una distribucién mas
restringida en latitudes mds bajas al norte del rio Negro. Ese proceso de colonizacion
posiblemente acompaiid la retraccion de la capas de hielo durante un periodo interglaciar,
previo al UMG, a medida que la especie colonizaba nuevos habitats disponibles debidos a
una mejora en el clima regional. Como fue mencionado anteriormente, ese evento de
expansion previo al UMG se corresponde con los registrados para otras especies en la
region (e.g., Da Silva com. pers., Abud, com. pers., Ruzzante et al, 2008). La menor
variabilidad molecular que presenta la especie en la region en comparacion con
poblaciones ubicadas al norte del rio Negro y la inequivoca senal de expansion que
presenta, apoyan el escenario propuesto. En contraste, las poblaciones al norte del rio
Negro, en la provincia de Neuquén y Mendoza, presentan sefiales histéricas de estabilidad
demografica y una mayor variabilidad, lo cual sugeriria la posible ubicacién de un refugio
para la especie. Sin embargo, los datos existentes son insuficientes para determinar la
localizacién exacta de la fuente de origen de dicha expansion, ya que es posible que se

encuentre por fuera del drea analizada en el presente estudio.

Si bien la filogenia mitocondrial de P. xanthopygus presenta una gran politomia en la
region patagdnica al sur del rio Negro, existen leves niveles de estructuracion en el extremo
sur y norte de su distribucidn. Esos niveles de estructuracion en Santa Cruz se explican,
como fue mencionado anteriormente, por la diferenciacién de las poblaciones locales
provocadas por efectos de deriva y extinciones locales. Esos mismos, ocasionados por las
condiciones climaticas y ambientales desfavorables de los ciclos glaciares luego de que
estas poblaciones se encontraban establecidas en la region. Mientras que la leve
estructuracidon que presentan algunas localidades en Rio Negro y Chubut se explicaria por
su cercana ubicacion al centro de origen de la expansion demografica y habrian comenzado
un proceso de diferenciacidon local. Esos resultados confirman la estructuracion geografica

registrada para la especie por Kim et al (1998), en la region de Rio Negro y Chubut.
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A pesar de que los efectos de los repetidos avances y retracciones de los glaciares
en la fauna y flora son en gran parte desconocidos, varios taxones presentaron evidencias
de cambios en sus rangos distribucidn en el transcurso de los periodos glaciares ocurridos
en el Cuaternario, lo cual ha ayudado a realizar generalizaciones para la historia
biogeografica de la regidn patagdnica. Entre ellas se mencionan escenarios de colonizacion
reciente, e incluso de diferenciacién dentro de la region, siendo los procesos de expansién a
partir de refugios pleistocénicos una de las principales ideas que se utilizan para explicar el
patrén de distribucion actual de las especies. A la hora de proponer escenarios integrativos,
es importante considerar que las diferentes caracteristicas individuales (ej. fecundidad y
capacidad de dispersidon) y ecoldgicas (ej. tolerancia a temperaturas extremas) entre las
especies pueden provocar diferentes respuestas a los ciclos glaciares (e.g., Avise, 2000;
Ruzzante et al., 2008). A su vez, en mas de una ocasidn es necesario evocar mas de un
proceso para lograr explicar los patrones de distribucién y diversidad actual de las especies,
como se puede observar en el presente trabajo. A modo de sintesis, los resultados
obtenidos muestran evidencias de la presencia de al menos un refugio ubicado al norte de
rio Negro (probablemente ubicado en la region de las provincias de Neuquén y Mendoza), a
partir del cual ocurrié un proceso de expansidon poblacional hacia latitudes mas altas de la

region.

4.2. Resultados filogenéticos y sus implicaciones sistematicas

Los resultados obtenidos de las reconstrucciones filogenéticas para el género
Phyllotis, indican que la informacion brindada por el gen de citocromo b permite identificar
un conjunto de clados bien definidos, pero las relaciones entre ellos no se resuelven con
claridad. Esa caracteristica ya ha sido registrada en estudios previamente realizados
utilizando el gen de citocromo b (Steppan, 1998; Steppan et al., 2007), el gen nuclear RAG1
(Steppan et al., 2007) y por estudios basados en caracteres morfolégicos (e.g., Braun, 1993;
Steppan, 1993, 1995a, 1995b, 1998). Independientemente del método de inferencia
filogenética, las relaciones internas en el género Phyllotis se encuentran pobremente
resueltas, patrédn que es consistente con un rdpido proceso de diversificacion reciente en la

historia del género (e.g., Castillo et al., 2005).
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Una de las principales conclusiones que se desprende de los resultados obtenidos,
hace referencia a la clasificacion sistematica de P. wolffsohni. Esa especie se recupera como
parafilética en su ADN mitocondrial con respecto al género Phyllotis; por otra parte, la
monofilia del clado P. wolffsohni/T. primus es la Unica fuertemente apoyada en los analisis
filogenéticos, respaldando los resultados obtenidos por Steppan et al. (2007). Ambas
especies, ademds de compartir varias caracteristicas morfoldgicas derivadas, poseen
cariotipos casi idénticos que son distintos de los de cualquier otro filotino. Al igual que
Steppan et al. (2007), se sugiere que P. wolffsonhi sea removido del género Phyllotis y

ubicado dentro del género Tapecomys.

Al excluirse P. wolffsohni del género Phyllotis, este ultimo podria considerase como
un grupo monofilético, a pesar de la falta de resolucién filogenética entre sus principales
clados. Al igual que otros estudios realizados por Steppan (1995a, 1998), se verificé con un
excelente apoyo estadistico que P. amicus y P. andium son especies hermanas, al igual que
P. darwini y P. magister. Lo que no pudo ser evaluado fue la posible parafilia de P. amicus
reportada por Steppan et al. (2007), ya que la especie Phyllotis gerbillus no fue incluida en

el estudio.

La mayoria de las agrupaciones recuperadas en los analisis filogenéticos confirman
datos previos para P. xanthopygus (Albright, 2004; Steppan et al., 2007). Este el primer
estudio que abarca la casi totalidad del area de distribucidn de la especie, focalizando su
esfuerzo de muestreo en la region patagodnica, lo cual brindéd nuevos aportes al

conocimiento de la compleja sistematica de la especie.

Albright (2004) y Steppan et al. (2007) detectaron una divisiéon basal donde dos
grupos son evidentes dentro del complejo xanthopygus, los cuales coinciden con un grupo
del altiplano (que corresponderia a los clados N1 y N2), y otro ampliamente distribuido y
registrado en areas de menor elevacion (clados NC, C1, C2, C3, S, P. limatus y P. bonariensis
del presente estudio). A pesar de que el conjunto de datos utilizado es comparable al usado
por Steppan et al. (2007), no se logré recuperar dicha division. Eso se debe a que en todas

las reconstrucciones realizadas, el clado N1 nunca fue detectado como grupo hermano del
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clado N2, ya que este Ultimo se encuentra mas cercanamente emparentado con el grupo

constituido por individuos caracteristicos de elevaciones mas bajas, que con N1.

Como ya fue sefialado por Albright (2004), la parafilia de P. xanthopygus con
respecto a las especies P. limatus y P. bonariensis, tiene implicancias tanto para la
sistematica del grupo como para su patron de especiacion. Steppan (1998), a partir de
datos morfoldégicos y moleculares, propone que P. limatus derivé recientemente de un
linaje occidental de P. x. rupestris, resultados que mas tarde fueron reafirmados por Kuch et
al. (2002). El grado de divergencia molecular entre los clados P. limatus y NC (el cual incluye
los individuos de P. x. rupestris del norte de Chile, correspondientes a la ladera oeste de los
Andes) fue el Unico que se desprendid de la media con el menor valor registrado de 3,0%,
también obtenido por Palma et al. (2005a). A su vez, presentaron el menor y Unico valor
gue se aparté de la media (Fst = 0,69, p < 0,05) en el calculo de los Fst pareados, calculados
para los pares de agrupaciones. Esos resultados, al igual que los obtenidos por Palma et al.

(2005a) y Kuch et al. (2002), afirman lo propuesto inicialmente por Steppan (1998).

El tiempo de divergencia entre el clado P. limatus - NC se estimé en 0,57 Ma AP (IC;
0,40 — 0,74 Ma AP) y entre NC/P. limatus — N2 se encontrd que es de 1,89 Ma AP (IC; 1,46 —
2,36 Ma AP), ambos ubicados en el Pleistoceno. Estos datos estarian indicando que la
diferenciaciéon de P. limatus se encuentra asociada a las extensivas glaciaciones ocurridas en
el Pleistoceno Medio (Ruzzante et al., 2008). Esos valores son similares a los obtenidos por
Palma et al. (2005a), quienes dataron los nodos en c. 0,48 Ma AP y 1,50 Ma AP,
respectivamente. En contraste con esos resultados, Albright (2004) propone que P. limatus
pudo haber tenido un linaje independiente desde aproximadamente 140.000 afios AP,
utilizando una tasa de sustitucién obtenida a partir de una calibracion entre los géneros
Mus — Rattus realizada por Steppan et al. (2004). Incluso Steppan et al. (2007), quienes
también utilizaron esa calibracién, mencionan los errores a los cuales estdn sujetas sus
estimaciones (utilizar géneros filogenéticamente muy distantes para ser aplicados al
citocromo b con confianza) y la subestimacidn de las tasas que estas realizan, sugiriendo

mejores calibraciones basadas en fésiles.
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Como fue mencionado anteriormente, la ubicacion de P. bonariensis fue muy
inestable en las reconstrucciones filogenéticas. Sin embargo, al compararlo con los
resultados obtenidos en trabajos anteriores (Albright, 2004; Steppan et al., 2007),
observamos que siempre se encontré6 mdas cercanamente emparentado al clado C1
(individuos correspondientes a P. x. vaccarum del este de los Andes, al este de Mendoza en
Pampa Achala y San Luis) que a C2 (individuos procedentes de Neuquén y Mendoza en la
pendiente este de los Andes). Albright (2004) propone que la diferenciacidon entre ellos
ocurrié por fragmentacion alopatrida, lo cual apoya la idea que Phyllotis era una especie
con una distribucion mas amplia durante el Pleistoceno y que una reduccion en su rango de
distribucidn causo el aislamiento de las regiones disjuntas hacia el este. El tiempo estimado
al ancestro comun mas reciente de P. bonariensis fue de 1,63 Ma AP (IC; 1,24 — 2,04 Ma
AP), lo cual lo ubica en el Pleistoceno Temprano y sugiere que la diferenciacion de la

especie se encuentra asociada a la Gran Glaciacidon Patagdnica (GGP).

La baja resolucién obtenida en las relaciones mas basales de la filogenia de Phyllotis
xanthopygus estaria indicando un rdpido proceso de diversificacién de la especie. Este
habria ocurrido luego de que su ancestro llegara a América del Sur entre 5 — 6 Ma AP,
habitando lo que son hoy las provincias centrales de Argentina (provincias de Buenos Aires
y La Pampa) (D'Elia, 2003). La edad estimada del ancestro comin mas reciente de P.
xanthopygus fue de 3,41 Ma AP (IC; 2,83 — 4,05 Ma AP), lo cual indica que el origen de la

especie se remonta al Plioceno.

4.3. Conclusiones

e La presente investigacion indica que las especies y poblaciones a altas latitudes
parecen ser mas susceptibles a los cambios climaticos ocurridos durante el
Cuaternario, en conjunto con otros estudios de variacion genética realizados en
otras especies de roedores sigmodontinos a través de un gradiente latitudinal.

e Se plantea un Unico escenario de expansion poblacional para la regién patagonica al
sur del rio Negro, la cual habria comenzado hace aproximadamente 55.000 afios AP

durante el Pleistoceno Tardio. Las poblaciones de P. xanthopygus se habrian
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expandido a partir de por lo menos un refugio ubicado al norte del rio Negro, en la
provincia de Neuquén.

e Phyllotis xanthopygus se caracterizd por ser una especie que presenta profundas
divergencias moleculares y una importante estructuracién geografica desde el punto
de vista latitudinal, recomenddndose una revision sistematica de la especie.

e Se registrd una importante disminucién en el tamano poblacional de P. xanthopygus
en aquellas poblaciones ubicadas al sur del rio Negro, proceso que ocurrid en el
transcurso de los ultimos 10.000 afos. Posiblemente se encuentre asociado a la
paulatina arbustizacién de la Patagonia, que habria provocado la pérdida de habitats
propicios para la especie.

e A pesar de las dificultades debidas a la heterogeneidad en la cobertura geografica y
ambiental de estudios anteriores, la informacion obtenida con enfoques mas
amplios e integradores estd permitiendo generar mejores aproximaciones

comparables para reconstruir un escenario integrado para toda la region patagonica.

4.4. Perspectivas

Futuros estudios utilizando diferentes marcadores moleculares no ligados, ayudaran
a discriminar expansiones demograficas de barridas selectivas. Los intrones parecen ser
prometedoras regiones moleculares para reconstruir la historia filogenética de los grupos
de origen relativamente reciente (Castillo et al., 2005), como es el caso Phyllotis
xanthopygus. A su vez, un mayor esfuerzo de muestreo, aumentando la cobertura
geografica y el tamafio muestral de aquellas localidades donde no fue posible realizar los
estudios demograficos, permitira refinar la ubicacidén de las poblaciones origen y la datacién
de los eventos demograficos. Se realizara un modelo de nichos basado en datos climaticos y
ecologicos, para reconstruir la potencial paleodistribuciéon de P. xanthopygus. A dicha
informacidn se le aplicaran modelos que se basan en la teoria de Coalescente integrados al
modelaje de nichos ecoldgicos (Knowles et al., 2007) y asi poder realizar predicciones de los
patrones de variacidon genética basados en la distribucion pasada de la especie. De forma

mas generalizada, brindard la oportunidad de obtener un panorama mds amplio de los
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efectos de las fluctuaciones climaticas pleistocénicas en las poblaciones de P. xanthopygus,

y a su vez, de los ensambles de micromamiferos patagonicos.
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APENDICE I

Lista de especimenes utilizados. Se incluye el nimero de catalogo, niumero de acceso a Genebank, localidad y coordenadas geograficas.

Abreviaturas: Ea = Estancia; Establ = Establecimiento. Acrénimos: ARB = coleccion Alexandra Bezerra; AMV = Centro de Investigacion en Ecologia y Zonas Aridas
Venezuela; AC, DUS, UP, LTU, PPA y SA = Coleccién Ulyses Pardifias; RAO, GBD, Phyll = proporcionadas por Guillermo D’Elia; CLM = Universidad Nacional
Tucuman Coleccién Mamiferos Lillo; CNP = Coleccién de mamiferos Centro Nacional Patagénico; CML = Coleccién Mamiferos Lillio, Universidad Nacional Tucuman;
FMNH = Field Museum of Natural History; LCM = Laboratorio de citogenética de Mamiferos Universidad de Chile; LSUMZ = Lousiana State University; MFS = Coleccion
de Margaret F. Smith, Museum of Vertebrate Zoology of California; MMP = Museo Ciencias Naturales y Tradicional de Mar del Plata; MSB = Museum of Southwestern
Biology, University of New Mexico; MUSN = Museo de Historia Natural, Universidad Nacional Mayor de San Marcos; MVZ = Museum of Vertebrate Zoology of California;
NM = University of New Mexico, Museum of Southwestern Biology; NK = Museum of Southwestern Biology, Division of Genomic Resources; OMNH = Oklahoma
Museum of National History; ORB = Oswaldo Ramirez-Baca; PAM, SSUC-MA = Coleccién Eduardo Palma; PT = Coleccion de Pablo Teta; RDS = Coleccion de Richard
D. Sage; TTU = Texas Tech University; TK = Texas Tech University; UWBM = University of Washington, Burke Museum; PNG = Proyecto National Geographic
"Postglacial Patagonia: evolutionary responses of small mammals to climate change” (Responsables: E. P.Lessa UdelaR; Uruguay; coinvestigadores: G. D’Elia,
Universidad de Concepcion, Chile y U. Pardifias, Centro Nacional Patagénico, Argentina). (*) Coordenadas geogréficas obtenidas a partir de Google Earth (Google Inc.,
2010).

Especie N° Coleccion # Genebank Localidad Latitud Longitud
Grupo interno

Egg/tlilggl?sxanthopygus ORB 82 AY956730 Perl, Provincia de Huarochiri, Departamento de Lima, Casapalca -11.6513 ®) -76.2305
cpr?i?glr?giss xanthopygus LSUMZ 27861 AF484212 Peru, Provincia de Arequipa, Departamento de Arequipa, 53km E Arequipa -16.37 -71.14
me"r?gfs xanthopygus FMNH 107606 U86830  Perd, Provincia de Tarata, Departamento de Tacna, 5 km NE Tarata -17.4667 -70.0333
cPr:ﬁ/e"r?giss xanthopygus FMNH 133830 U86831 gEgi,ic;;\i/n2zgg}i(c’;r;,;;&v@c;itl::rinacota, ca 72 km E Arica and 10 km S 18.4167 6955
Z:ﬁglr?giz xanthopygus MSB 209875 AY746970 Chile, XV Region, Provincia Parinacota, Comuna de Putre, Lago Chungara -18.2457 ®) -69.1554
Cpr?ﬁg'ggiss xanthopygus MSB 210385  AY746969 Chile, XV Regién, Provincia Parinacota, Comuna de Putre, Lago Chungara 182457 ) 91554
Erﬁ‘i?’e"r?gfs xanthopygus MSB 209874  AY746968 Chile, XV Regién, Provincia Parinacota, Comuna de Putre, Lago Chungara 182457 ) 91554
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Especie N° Coleccion # Genebank Localidad Latitud Longitud
cpr?i?glsgiss xanthopygus MSB 210383 AY341052 Chile, XV Region, Provincia Parinacota, Comuna de Putre, Lago Chungara -18.2457 (*)  -69.1554
Ffvlots xanthopygus MSB 210372  AY341053 Chile, XV Regi6n, Provincia Parinacota, Comuna de Putre, Parinacota 1820 ()  -69,2667
Cpr:‘i}’e"r?;'iss xanthopygus MSB 210393  AY341051 Chile, | Regi6n, Provincia Tamarugal, Comuna de Colchane, Suricayo 19,28 (¥  -68,6753
Et:]i)lglr?gi?s xanthopygus MSB 209886 AY341050 Chile, I Regidn, Provincia Tamarugal, Comuna de Colchane, Enquelga (sitio 1) -19,28 (*) -68,6753
PhyIIotl_s xanthopygus LCM 1737 AY956739 Chile, 1l Region, Provincia Tocopilla, Comuna de Tocopilla, Desembocadura Rio 214555 (*)  -70.0211
rupestris Loa
ri?glsottrliss xanthopygus MSB 67261 U86832  Bolivia, Departamento de Tarija, Iscayachi -21.4833 -64.9167
Z:‘i}’;'r?;'iss xanthopygus PAM 00006 AY341049 Chile, Il Regién, Provincia El Loa, Arroyo Coya 22,2189 (*) -68,2167
Phyllotis xanthopygus Chile, 1l Region, Provincia El Loa, Comuna San Pedro de Atacama, Toconao, i " i
rupestris LCM 1780 AF484211 Quebrada de Jerez 23.1896 (%) 67.9957
rPLIrE))g[S()ttrlssxanthopygus LCM 1829 AF484210 Chile, Il Region, Provincia El Loa, Comuna San Pedro de Atacama, Talabre -23,3667 (*) -67,85
\Ij’:é/(lzlgrthsnz(anthopygus AC 20 AF484209 Argentina, Provincia Cérdoba, Pampa de Achala -31.7138 -64.8927
\'j:g’(':';’rt_fn:‘amhor’ygus AC 21 AY956733 Argentina, Provincia Cérdoba, Pampa de Achala -31.7138 -64.8927
Pryllotis xanthopygus UWBM 72232  AY956734 Argentina, Provincia Mendoza, 49.2 km N (por carretera) Mendoza 1325136 -68.6402
Phyllotis xanthopygus Phyll 1 Argentina, Provincia Mendoza, Quebrada del Toro -32.6333 (¥) -69.0333
Pryllotis xanthopygus LCM 1156 AY956735 Chile, Region Metropolitana Santiago, Provincia Cordillera, El Yeso 336342 (%) -70.0771
\F/’:g’(':'gﬂfnfamh"pygus LCM 1157 AY956736 Chile, Regién Metropolitana Santiago, Provincia Cordillera, El Yeso 336342 (%) -70.0771
Phyllotis xanthopygus RAO 125 Argentina, Provincia Mendoza, Valle Hermoso -35.0979 (¥) -70.1025
Phyllotis xanthopygus RAO 126 Argentina, Provincia Mendoza, Valle Hermoso -35.0979 (*) -70.1025
Phyllotis xanthopygus UP 497 Argentina, Provincia Mendoza, Laguna de la Nifia Encantada -35.1606 -69.8692
Phyllotis xanthopygus UP 505 Argentina, Provincia Mendoza, Laguna de la Nifia Encantada -35.1606 -69.8692
Phyllotis xanthopygus GBD 1032 Argentina, Provincia Mendoza, La Valenciana -35.5490 (*¥) -69.9088
Phyllotis xanthopygus UP 476 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 477 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
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Especie N° Coleccion # Genebank Localidad Latitud Longitud
Phyllotis xanthopygus UP 480 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 481 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 482 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 483 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 484 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 485 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 486 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 487 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 488 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 489 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 490 Argentina, Provincia Mendoza, Bardas Blancas -35.8744 -69.8794
Phyllotis xanthopygus UP 474 Argentina, Provincia Mendoza, Los Frisos, El Zampal -36.475 -69.6483
Phyllotis xanthopygus UP 475 Argentina, Provincia Mendoza, Los Frisos, El Zampal -36.475 -69.6483
Phyllotis xanthopygus UP 466 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Corcel Negro, Buta Ranquil -37.1456 -69.8083
Phyllotis xanthopygus UP 467 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Corcel Negro, Buta Ranquil -37.1456 -69.8083
Phyllotis xanthopygus UP 468 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Corcel Negro, Buta Ranquil -37.1456 -69.8083
Phyllotis xanthopygus UP 469 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Corcel Negro, Buta Ranquil -37.1456 -69.8083
Phyllotis xanthopygus UP 470 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Corcel Negro, Buta Ranquil -37.1456 -69.8083
Phyllotis xanthopygus UP 471 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Corcel Negro, Buta Ranquil -37.1456 -69.8083
Phyllotis xanthopygus UP 472 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Corcel Negro, Buta Ranquil -37.1456 -69.8083
Phyllotis xanthopygus UP 437 Argentina, Provincia Neuquén, Ea La Portefia, Sierra Cuchillo Cura, Las Lajas -38.6117 -70.3497
Phyllotis xanthopygus UP 438 Argentina, Provincia Neuquén, Ea La Portefia, Sierra Cuchillo Cura, Las Lajas -38.6117 -70.3497
Phyllotis xanthopygus UP 439 Argentina, Provincia Neuquén, Ea La Portefia, Sierra Cuchillo Cura, Las Lajas -38.6117 -70.3497
Phyllotis xanthopygus UP 440 Argentina, Provincia Neuquén, Ea La Portefia, Sierra Cuchillo Cura, Las Lajas -38.6117 -70.3497
Phyllotis xanthopygus UP 441 Argentina, Provincia Neuquén, Ea La Portefia, Sierra Cuchillo Cura, Las Lajas -38.6117 -70.3497
Phyllotis xanthopygus UP 425 Argentina, Provincia Neuquén, Las Coloradas -39.555 -70.5797
Phyllotis xanthopygus UP 426 Argentina, Provincia Neuquén, Las Coloradas -39.555 -70.5797
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Especie N° Coleccion # Genebank Localidad Latitud Longitud
Phyllotis xanthopygus UP 427 Argentina, Provincia Neuquén, Las Coloradas -39.555 -70.5797
Phyllotis xanthopygus UP 409 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Curd, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 410 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Cura, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 411 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Curd, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 412 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Cura, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 413 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Curd, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 414 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Cura, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 415 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Curd, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 416 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Cura, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 417 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Curd, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 418 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Cura, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 419 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Colldn Curd, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 420 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Collén Cura, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 421 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Colldn Curd, Cerrito Pifion -40.2492 -70.6317
Phyllotis xanthopygus UP 388 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Yuncon, Piedra del Aguila -40.345 -70.1311
Phyllotis xanthopygus UP 389 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Yuncén, Piedra del Aguila -40.345 -70.1311
Phyllotis xanthopygus UP 390 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Yuncon, Piedra del Aguila -40.345 -70.1311
Phyllotis xanthopygus UP 391 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Yuncén, Piedra del Aguila -40.345 -70.1311
Phyllotis xanthopygus UP 392 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Yuncon, Piedra del Aguila -40.345 -70.1311
Phyllotis xanthopygus UP 393 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Yuncén, Piedra del Aguila -40.345 -70.1311
Phyllotis xanthopygus UP 394 Argentina, Provincia Neuquén, Ea Yuncon, Piedra del Aguila -40.345 -70.1311
)'?:g::%;fygigmwygm MFS 1324 U86833  Argentina, Provincia Rio Negro, Comallo -41.0339 (%)  -70.2740
Phyllotis xanthopygus MVZ 182703 AF108693 Argentina, Provincia Rio Negro, Departamento Pilcaniyeu, 10 km S Comallo -41.09 -70.21
Phyllotis xanthopygus UP 847 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Puesto Bufiuelo -41.3514 -66.9508
Phyllotis xanthopygus UP 866 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Campamento PNG -41.4267 -66.9556
Phyllotis xanthopygus PNG 167 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Campamento PNG -41.4526 -66.8977
Phyllotis xanthopygus UP 857 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Puerto Quifielaf -41.4531 -66.897
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Phyllotis xanthopygus UP 858 Argentina, Provincia Rio Negro, Cerro Corona, Laguna Blanca -41.4531 -66.897
Phyllotis xanthopygus PNG 154 Argentina, Provincia Rio Negro, Cerro Corona -41.493 -66.8524
Phyllotis xanthopygus PNG 173 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 175 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncurd, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 176 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 177 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncurd, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 178 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 179 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncurd, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 180 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 183 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncurd, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 186 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus PNG 190 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncurd, Subida del Naciente -41.6741 -67.1516
Phyllotis xanthopygus UP 782 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Establ.San Nicolas -41.7306 -67.1636
Phyllotis xanthopygus UP 783 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncurd, Establ. San Nicolas -41.7306 -67.1636
Phyllotis xanthopygus UP 800 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncura, Establ. San Nicolas -41.7306 -67.1636
Phyllotis xanthopygus UP 820 Argentina, Provincia Rio Negro, Meseta Somuncurd, Establ. San Nicolas -41.7306 -67.1636
Phyllotis xanthopygus RDS 17939 Argentina, Provincia Rio Negro, Norquinco, Escorial de Chenqueniyen -41.55 (*) -70.6667
Phyllotis xanthopygus PNG 196 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PNG 197 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PNG 198 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PNG 199 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PNG 204 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PNG 205 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PNG 224 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PNG 225 Argentina, Provincia Chubut, Ea Talagapa -42.1556 -68.2651
Phyllotis xanthopygus PT 07 Argentina, Provincia Chubut, Sierra Talagapa -42,2347 -68,2419
Phyllotis xanthopygus PT 08 Argentina, Provincia Chubut, Sierra de Talagapa -42,2347 -68,2419
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Phyllotis xanthopygus DUS 121 Argentina, Provincia Chubut, Gorro Frigio -42.3322 -70.9833
Phyllotis xanthopygus DUS 122 Argentina, Provincia Chubut, Gorro Frigio -42.3322 -70.9833
Phyllotis xanthopygus DUS 132 Argentina, Provincia Chubut, Gorro Frigio -42.3322 -70.9833
Phyllotis xanthopygus DUS 146 Argentina, Provincia Chubut, Gorro Frigio -42.3322 -70.9833
Phyllotis xanthopygus DUS 153 Argentina, Provincia Chubut, Gorro Frigio -42.3322 -70.9833
Phyllotis xanthopygus PNG 1287 Argentina, Provincia Chubut, Ea Leleque, cuadro La Potrada -43.0408 -69.3319
Phyllotis xanthopygus DUS 109 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus DUS 110 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus DUS 113 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus DUS 114 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus DUS 115 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus DUS 116 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus DUS 117 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus DUS 118 Argentina, Provincia Chubut, Cabafia Arroyo Pescado -43.0253 -70.7928
Phyllotis xanthopygus PPA 110 Argentina, Provincia Chubut, Laguna de Aleusco -43.1714 -70.4389
Phyllotis xanthopygus PPA 113 Argentina, Provincia Chubut, Laguna de Aleusco -43.1714 -70.4389
Phyllotis xanthopygus PNG 1032 Argentina, Provincia Chubut, Las Plumas -43.7283 -67.2681
Phyllotis xanthopygus PNG 1034 Argentina, Provincia Chubut, Las Plumas -43.7283 -67.2681
Phyllotis xanthopygus PNG 1035 Argentina, Provincia Chubut, Las Plumas -43.7283 -67.2681
Phyllotis xanthopygus PNG 1045 Argentina, Provincia Chubut, Las Plumas -43.7283 -67.2681
Phyllotis xanthopygus PNG 1047 Argentina, Provincia Chubut, Las Plumas -43.7283 -67.2681
Phyllotis xanthopygus PNG 1053 Argentina, Provincia Chubut, Las Plumas -43.7283 -67.2681
Phyllotis xanthopygus PPA 33 Argentina, Provincia Chubut, Cafiadén de la Madera, Sierra Tepuel -43.8517 -70.7281
Phyllotis xanthopygus PPA 53 Argentina, Provincia Chubut, Cafiadén de la Madera, Sierra Tepuel -43.8517 -70.7281
Phyllotis xanthopygus PPA 54 Argentina, Provincia Chubut, Cafiadén de la Madera, Sierra Tepuel -43.8517 -70.7281
Phyllotis xanthopygus PPA 55 Argentina, Provincia Chubut, Cafiadén de la Madera, Sierra Tepuel -43.8517 -70.7281
Phyllotis xanthopygus PPA 9 Argentina, Provincia Chubut, Cafiadén de la Madera, Sierra Tepuel -43.8653 -70.7261
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Phyllotis xanthopygus PPA 89 Argentina, Provincia Chubut, Cafiadén de la Madera, Sierra Tepuel -43.8653 -70.7261
Phyllotis xanthopygus PPA 93 Argentina, Provincia Chubut, Cafiadén de la Madera, Sierra Tepuel -43.8653 -70.7261
Phyllotis xanthopygus PNG 337 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 338 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 340 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 341 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 342 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 344 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 345 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 346 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 347 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 348 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 349 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 354 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 355 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 358 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 359 Argentina, Provincia Chubut, Ea Bajada del Guanaco -44.1 -67.9769
Phyllotis xanthopygus PNG 1615 Argentina, Provincia Chubut, Ea Los Manantiales -45.5078 -67.4889
Phyllotis xanthopygus DUS 684 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 685 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 686 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 687 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 688 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 689 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 690 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 698 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 699 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
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Phyllotis xanthopygus DUS 714 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 744 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 747 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 749 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus DUS 752 Argentina, Provincia Chubut, Pico Salamanca -45.4103 -67.4175
Phyllotis xanthopygus PNG 325 Argentina, Provincia Chubut, Ea Quichaura -45.7068 -70.3499
Phyllotis xanthopygus LTU 141 Argentina, Provincia Chubut, Extremo W-SW Lago Blanco -45.9224 -71.3174
Phyllotis xanthopygus LTU 142 Argentina, Provincia Chubut, Extremo W-SW Lago Blanco -45.9224 -71.3174
Phyllotis xanthopygus LTU 143 Argentina, Provincia Chubut, Extremo W-SW Lago Blanco -45.9224 -71.3174
Phyllotis xanthopygus LTU 144 Argentina, Provincia Chubut, Extremo W-SW Lago Blanco -45.9224 -71.3174
Phyllotis xanthopygus LTU 158 Argentina, Provincia Chubut, Extremo W-SW Lago Blanco -45.9224 -71.3174
Phyllotis xanthopygus LTU 171 Argentina, Provincia Chubut, Extremo W-SW Lago Blanco -45.9224 -71.3174
Phyllotis xanthopygus LTU 180 Argentina, Provincia Chubut, Extremo W-SW Lago Blanco -45.9224 -71.3174
Phyllotis xanthopygus LTU 145 Argentina, Provincia Chubut, 1 km E Lago Blanco -45.9261 -71.2496
Phyllotis xanthopygus LTU 146 Argentina, Provincia Chubut, 1 km E Lago Blanco -45.9261 -71.2496
Phyllotis xanthopygus LTU 147 Argentina, Provincia Chubut, 1 km E Lago Blanco -45.9261 -71.2496
Phyllotis xanthopygus LTU 150 Argentina, Provincia Chubut, 1 km E Lago Blanco -45.9261 -71.2496
)'?:g::%ﬁygigmoWgus LCM 1161 AY 956737 Chile, Regién XI, Provincia General Carrera, Chile Chico -46.4803 (*)  -71.8429
Phyllotis xanthopygus LTU 181 ,(;\ggsir;t(ljr;g, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa -47.1281 -70.86
Phyllotis xanthopygus LTU 187 g\égsir;tg;g, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa -47.1281 -70.86
Phyllotis xanthopygus LTU 188 Q;gsirgcljr::, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa 471281 -70.86
Phyllotis xanthopygus LTU 189 g\égsir:ér;g, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa 47 1281 -70.86
Phyllotis xanthopygus LTU 193 ,(;\ggsir;t(ljr;g, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa -47.1281 -70.86
Phyllotis xanthopygus LTU 194 g\égsir;t:jr;g, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa -47.1281 -70.86
Phyllotis xanthopygus LTU 195 Argentina, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa 471281 -70.86

de Piedra
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Phyllotis xanthopygus LTU 196 g\égsir;t(ijr:g, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa -47.1281 70.86
Phyllotis xanthopygus LTU 199 Q;gsirgcljr::, Provincia Santa Cruz, Rio Ecker, 500 m aguas abajo casco Ea. Casa 471281 -70.86
Phyllotis xanthopygus PNG 981 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 982 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 983 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 984 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 985 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1505 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1506 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1507 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1508 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1511 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1551 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1552 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1553 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1554 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1563 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1599 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1600 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 1601 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro del Paso -47.8592 -66.4358
Phyllotis xanthopygus PNG 613 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 614 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 615 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 620 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 621 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 622 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 688 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
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Phyllotis xanthopygus PNG 689 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 696 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 705 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 769 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 778 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 784 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea La Ensenada -48.365 -72.0889
Phyllotis xanthopygus PNG 950 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9656 -70.4142
Phyllotis xanthopygus PNG 952 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9656 -70.4142
Phyllotis xanthopygus PNG 953 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9656 -70.4142
Phyllotis xanthopygus PNG 957 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9656 -70.4142
Phyllotis xanthopygus PNG 960 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9656 -70.4142
Phyllotis xanthopygus PNG 961 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9656 -70.4142
Phyllotis xanthopygus PNG 971 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9656 -70.4142
Phyllotis xanthopygus PNG 791 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus PNG 799 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus PNG 800 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus PNG 808 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus PNG 845 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus PNG 857 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus PNG 878 Argentina, Provincia Santa Cruz, Ea Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus PNG 894 Argentina, Provincia Santa Cruz, Estancia Cerro Ventana -48.9897 -70.2653
Phyllotis xanthopygus TTU 88284 Chile, Regidn Xll, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9925 -72.8000
Phyllotis xanthopygus TTU 88285 Chile, Region XllI, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9925 -72.8000
Phyllotis xanthopygus TTU 88286 Chile, Regidn Xll, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9871 -72.8237
Phyllotis xanthopygus TTU 88329 Chile, Region XllI, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9925 -72.8000
Phyllotis xanthopygus TTU 88330 Chile, Region XII, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9925 -72.8000
Phyllotis xanthopygus TTU 88336 Chile, Region XllI, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9925 -72.8000
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Grupo externo
Phyllotis xanthopygus TTU 88337 Chile, Region XllI, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9925 -72.8000
Phyllotis xanthopygus TTU 88341 Chile, Regidn Xll, Provincia Magallanes, Parque Nacional Torres del Paine -50.9925 -72.8000
Phyllotis osilae osilae MSB 63366 us6827
Phyllotis osilae osilae MSB 68539 u86828
Phyllotis osilae osilae MSB 67256 u86829
Phyllotis magister FMNH 107611 u86824
Phyllotis magister ORB 14 AY956720
Phyllotis magister LSUMZ 27832 AY956721
Phyllotis magister LSUMZ 27830 AF484214
Phyllotis magister LSUMZ 27823 AY956719
Phyllotis magister LCM 1894 AY956718
Phyllotis magister LCM 1817 AF484213
Phyllotis magister LCM 1813 AY956717
Phyllotis magister LCM 1804 AY956716
Phyllotis limatus LSUMZ 27841 AY956740
Phyllotis limatus MSB 209827 AY341047
Phyllotis limatus MSB 209831 AY341046
Phyllotis limatus PAM 00212 AY341045
Phyllotis limatus SSUC-MA00210  AY341044
Phyllotis limatus SSUC-MA00209  AY341043
Phyllotis darwini LCM 2523 AY956729
Phyllotis darwini LCM 2511 AY956728
Phyllotis darwini LCM 2509 AY956726
Phyllotis darwini LCM 2507 AY956725
Phyllotis darwini LCM 2493 AY956727
Phyllotis darwini LCM 2488 AY956722
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Phyllotis darwini LCM 2485 AY956724
Phyllotis darwini LCM 2481 AY956723
Phyllotis darwini MSB 69977 u86820

Phyllotis darwini MSB 133014 AY746971
Phyllotis bonariensis SA 03 AY956732
Phyllotis bonariensis SA 02 AY956731
Phyllotis andium ORB 140 AY956702
Phyllotis andium ORB 64 AY956703
Phyllotis andium LCM 10794 AY956704
Phyllotis andium LCM 10793 AY956706
Phyllotis andium LCM 10784 AY956705
Phyllotis amicus MUSN 10787 AY956708
Phyllotis wolffsohni MSB 67270 u86834

Phyllotis anitae CNP 736 AY627299
Phyllotis anitae CML 6379 AY627298
Calomys venustus TK49116 AY033175
Calomys tener CRB2382 DQ447302
Calomys hummelincki AM V001 AF385598
Calomys musculinus MMP 4009 AF385603
Calomys laucha NK25158 AY033189
Calomys lepidus MVZ 171562 EU579473
Calomys sorellus FMNH 107709 AF385608
Calomys expulsus OT5180 AY964041
Calomys tocantinsi ARB12 DQ447277
Eligmodontia moreni TK85446 EU377654
Eligmodontia morgani FMNH 133049 EU377631
Eligmodontia puerulus TK85428 EU377651
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Especie N° Coleccion # Genebank Localidad Latitud Longitud

Eligmodontia typus OMNH34663 EU377643
Graomys griseoflavus UP 278 AY275117
Graomys domorum NM 87131 AF159291
Auliscomys pictus MVZz172700 u03545

Salinomys delicatus OMNH23602 EU377608
Tapecomys primus NK 23413 AF159288
Andalgalomys roigi CML3693 AF159286
Andalgalomys pearsoni MSB55245 AF159285
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APENDICE II

Se presenta a continuacion la lista de haplotipos del clado Sur (Tabla 1) y distribucién de
frecuencias de los haplotipos correspondientes al mismo clado para cada una de las localidades (Tabla
2).

Tabla 1. Lista de haplotipos correspondiente al clado Sur de Phyllotis xanthopygus.

Haplotipo ID Definicion del Haplotipo

Hap_1 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAGCTCTCACAGTCAAGCAATGGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_2 ACACCCGATATATACTTTGTTTATAAGCTCTCACAGTCAAGCAATGGTGTC?TCTGTCCCCGTG
Hap_3 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCATGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCATG

Hap_4 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_5 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCGCAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_6 ACATACCATCTGTACCTCGCTTACAAACCCTCACAGTCTAGCAATCGTGTCCTTTGTCTCCGTG
Hap_7 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCCGTTCCCGTG
Hap_8 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAGTCGTGTTCTCTGTCCCCGTG
Hap_9 ACACCCCGTATATACCTCACTTATAAACTCTCACAATCTAGCAATCGTGTCTTCTGTCCCCGTG
Hap_10 ACACCCCATATATGCTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_11 ACACCCCATGTATACCTCGCTTACAAACTTTCACAGTCTAGCAATCGTGCCCTCTGTCCCCGTG
Hap_12 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATGGTGTCCTCTGCCCCCGTG
Hap_13 ACACCCCATGTATACCTCGCTTACAAACTTTCACAGTCTAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_14 ACATACCATCTATACCTCGTTTACAAACCCTCACAGTCTAGCGATCGTGTCCTTTGTCTCCGTG
Hap_15 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCCCTGTCCCCGTG
Hap_16 GCACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_17 ACACCCCATATATACTTTGTTTACAAGCTCTCACAGTCAAGCAATGGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_18 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAATTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG

Hap_19 ACACCCCATATATACCTCGCTTACAAACTCTCACAGTCTAGCAACCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_20 ACACCTCATCTATACCTCGTTTACAAACTCTCACGGTTTAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_21 ACATACCATCTGTACCTCGTTTACAAACCCTCACAGTCTAGCAATCGTGTCCTTTGTCTCCGTG
Hap_22 GCACCCCATACATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_23 ATTCCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAATCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG

Hap_24 ACACCCCATATATATTTTGCTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATGGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_25 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATGGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_26 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCCGTCCCCGTG
Hap_27 ACACCCCGTATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATGGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_28 ACACCCCATATATACTTTGTTCACAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_29 ATACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAATCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG

Hap_30 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCCCACAGTCAAGCAATCGTATCCTCTGTCCCCGTG
Hap_31 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAACCAATCGTGTTCTCTCTCCACGAG

Hap_32 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCTTGTCCTCTGTCCCCGTG

Hap_33 ATACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAATTAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG

Hap_34 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAATCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG

Hap_35 ATACCCCATATATACTTTGCTTATAAACTCTCACAATCAAGCAATCGCGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_36 ACACCCCATATATACCTCGCCTACAAACTCTCACAATCTAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTA
Hap_37 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAATCAAGCAATCGTGTCCTCTGTTCCCGTG

Hap_38 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTTACAATCAAGCAATCGTGTCCTCTGTTCCCGTG

Hap_39 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCCCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_40 ACACCCCATATATACTTTGTTCATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCTTGTCCTCTGTCCCCGTG

Hap_41 ACACCCCATATATACTTTGTTTGTAAACTCTCACAATCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_42 ACACCCCATATACACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_43 ACACCCCACATATACCCTGTTTATAGACTCTCACAGCCAAGTAATCGTGTCCTCTGTTCCCGTG
Hap_44 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAATCAAGCAATCGCGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_45 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAATCAAGCAACCGTGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap_46 ACACCCCATATATACTTTGTTTATAAACTCTCATAATCAAGCAATCGTATCCTCTGTTCCCGTG

Hap_47 ACACCCCATATATACTTTGTTTGTAAACTCTCACAATCAAGCAATCGTGTCCTCTGTTCCCGTG

Hap_48 ACACCCCATATATACTTTGTTTATGAACTTTCACAATCAAGCAATCGCGTCCTCTGTCCCCGTG
Hap=49 ACACCCCGTATATACTTTGTTTATAAACTCTCACAGTCAAGCAATCGTGTCCTCTGTCCCTGTG
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Tabla 2. Frecuencias haplotipicas en las poblaciones de P. xanthopygus correspondientes al clado Sur para cada una de las localidades analizadas.
Co= Comallo, RN1= Puesto Bufiuelo - Cerro Corona - Campamento PNG, RN2= Establecimiento San Nicolds — Subida del Naciente, RN3=
Norquinco, Ch1l= Estancia Talapaga — Sierra Talapaga, Ch2= Estancia Leleque. Ch3= Gorro Frigio, Ch4= Cabafia Arroyo Pescado, Ch5= Laguna de
Aleusco, Ch6= Las Plumas, Ch7= Cafiaddn de la Madera — Sierra de Tapuel, Ch8= Estancia Bajada del Guanaco, Ch9= Pico Salamanca — Estancia Los
Manantiales, Ch10= Estancia Quichaura, Ch11= Lago Blanco, Ay= Aysén, SC1= Rio Ecker, SC2= Estancia Cerro del Paso, SC3= Estancia La Ensenada,
SC4= Estancia Cerro Ventana, TP= Torres del Paine.

Haplotipo Co RN1 RN2 RN3 Ch1 Ch2 Ch3 Ch4 Ch5 Ch6é Ch7 Ch8 Ch9 Ch10 Ch11 Ay SC1 SC2 SC3 SC4 TP Total

Hap_1 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - ; } 1
Hap_2 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 1
Hap_3 - 1
Hap_4 - 2
Hap_5 - 1
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Hap_19 - - - -
Hap_20- - - - -
Hap_21 - - - - - - 1
Hap_22 - - - - - - -
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Haplotipo Co RN1 RN2 RN3 Ch1 Ch2 Ch3 Ch4 Ch5 Ch6é Ch7 Ch8 Ch9 Ch10 Ch11 Ay SC1 SC2 SC3 SC4 TP Total
Hap_27 - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - 1
Hap_28 - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - 1
Hap_29 - - - - - - - 2 - - 3 3 1 - - - - - - - 9
Hap_30 - - - - - - - - 2 3 - - - - - - - - - 5
Hap_31 - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - 1
Hap_32 - - - - - - - - - 2 - 1 - - - - - - - - 3
Hap_33 - - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - 1
Hap_34 - - - - - - - - - - 3 2 - - - 1 - - - - 6
Hap_35 - - - - - - - - - 1 2 - - - - - - - - 3
Hap_36 - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - 1
Hap_37 - - - - - - - - - - 1 1 - - - - - - 9 - 11
Hap_38 - - - - - - - - - - - 2 - - - - - - - - 2
Hap_39 - - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - 1
Hap_4-0 - - - - - - - - - - - 3 - - - - - - - - 3
Hap_41 - - - - - - - - - - - - - 9 - - - - - - 9
Hap_42 - - - - - - - - - - - - - 2 - - - - - - 2
Hap_43 - - - - - - - - - - - - - - 1 - - - - - 1
Hap_44 - - - - - - - - - - - - - - - 1 18 - - - 19
Hap_45 - - - - - - - - - - - - - - - - - 12 2 - 14
Hap_46 - - - - - - - - - - - - - - - 7 - 1 - 8
Hap_47 - - - - - - - - - - - - - - - - - - 4 - 4
Hap_48 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 6 6
Hap_49 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 2 2

n 2 6 14 10 5 1 8 2 6 7 15 15 1 1 1 9 18 13 15 8 168
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