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RESUMEN 
 

 

El clado Leiosaurinae está compuesto por especies de lagartos poco conocidas 

y endémicas de la región austral de Sudamérica. Su morfología altamente 

conservada ha limitado el conocimiento taxonómico y la comprensión de la 

diversidad e historia evolutiva de este linaje. Pristidactylus es el género con mayor 

número de especies dentro de la subfamilia, y a su vez, el que ha presentado el 

mayor número de problemas taxonómicos a nivel de género desde que fue 

propuesto. En este estudio se estimaron por primera vez las relaciones 

filogenéticas del clado chileno de Pristidatylus (P. alvaroi, P. torquatus, P. valeriae 

y P. volcanensis) utilizando marcadores moleculares: dos genes mitocondriales 

(cytb y 12s) y dos nucleares anónimos (ANL-D90 y ANL-D92). Los resultados 

indican que Pristidactylus, tal como está definido actualmente, es un grupo 

polifilético, por lo que sus caracteres diagnósticos morfológicos deben ser 

reevaluados. Además, el clado chileno es un grupo natural que probablemente 

comenzó su diversificación a causa de eventos climáticos y orogénicos del 

Plioceno/Mioceno. Pristidatylus torquatus es el taxón más divergente dentro de 

este clado, por lo que las especies de Chile central se encuentran estrechamente 

emparentadas (P. alvaroi + (P. valeriae + P. volcanensis). Finalmente, el grupo 

hermano del clado chileno es el género Leiosaurus, relación soportada con un 

elevado valor de probabilidad a posteriori, por lo que se discute la implicancia 

taxonómica de esta nueva hipótesis.  

 

Palabras claves: Clado chileno, Pristidactylus, Leiosaurus, marcadores 

moleculares, monofilia.  
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ABSTRACT 

 

The Leiosaurinae clade is composed of little-known lizard species endemic to the 

southern region of South America. Its highly conserved morphology has limited 

taxonomic knowledge and understanding of the diversity and evolutionary history 

of this lineage. Pristidactylus is the genus with the largest number of species 

within the subfamily, and in turn, the one that has presented the greatest number 

of taxonomic problems at the genus level since it was proposed. In this study, the 

phylogenetic relationships of the Chilean Pristidatylus clade (P. alvaroi, P. 

torquatus, P. valeriae and P. volcanensis) were estimated for the first time using 

molecular markers: two mitochondrial genes (cytb and 12s) and two anonymous 

nuclear (ANL-D90 and ANL-D92). The results indicate that Pristidactylus, as it is 

currently defined, is a polyphyletic group, therefore its morphological diagnostic 

characters should be re-evaluated. Furthermore, the Chilean clade is a natural 

group that probably began its diversification due to Pliocene / Miocene orogenic 

and climatic events. Pristidatylus torquatus is the most divergent taxon within this 

clade, which is why the species from central Chile are closely related (P. alvaroi 

+ (P. valeriae + P. volcanensis)). Finally, the sister group of the Chilean clade is 

the genus Leiosaurus, a relationship supported with a high posterior probability 

value, so the taxonomic implication of this new hypothesis is discussed. 

Key words: Chilean clade, Pristidactylus, Leiosaurus, molecular markers, 

monophilia
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INTRODUCCIÓN 

 

El continente sudamericano está compuesto por varias regiones biogeográficas 

que albergan la mayor biodiversidad del mundo (Pino et al. 2016). Las 

interacciones entre las oscilaciones climáticas del Pleistoceno y los eventos 

orogénicos del Plioceno/Mioceno han contribuido a dar forma y distribución de la 

biota que conocemos actualmente, tanto en las regiones tropicales como en las 

regiones templadas del continente (Turchetto‐Zolet et al. 2013). El conocimiento 

que se tiene de los reptiles sudamericanos aún es limitado, ya que en algunos 

linajes se desconocen los patrones y procesos responsables de dar forma a su 

asombrosa diversidad de especies (Turchetto‐Zolet et al. 2013; Morando et al. 

2015). Además, el descubrimiento de nuevos linajes no ha ayudado a solucionar 

estas interrogantes, puesto que en muchos casos han estado marcados por 

problemas taxonómicos (Troncoso et al. 2019). 

El clado Leiosauridae 

 

Leiosaurinae es una subfamilia de la familia Leiosauridae (Frost et al. 2001), que 

está compuesta por algunos de los taxa de lagartos con las distribuciones más 

australes del mundo. Las especies que componen esta subfamilia se encuentran 

tanto en Chile como Argentina, habitando diversos ambientes y son conocidos 

comúnmente como “gruñidores” y “matuastos” en cada país, respectivamente. 

Actualmente se reconocen tres géneros: Leiosaurus Duméril & Bibron 1837, 
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Diplolaemus Bell 1843 y Pristidactylus Fitzinger 1843, con un total de 18 especies 

(Morando et al. 2015). La morfología de estos lagartos es altamente conservada, 

lo cual dificulta la distinción entre las especies y géneros, lo que a su vez limita 

la comprensión de la historia evolutiva del clado (Femenias et al. 2020). Durante 

mucho tiempo, los géneros que actualmente conforman el clado han sufrido 

cambios taxonómicos tanto en la composición de especies como en sus 

diagnosis, las cuales han sido poco claras y conflictivas, en muchas ocasiones 

involucrando géneros del clado Enyaliinae (subfamilia hermana), particularmente 

el género Urostrophus (Etheridge & Williams 1985; Etheridge & Williams 1991; 

Cei 2004). No obstante, la monofila de ambas subfamilias (Leiosaurinae y 

Enyaliinae) se encuentra fuertemente soportada tanto por caracteres 

morfológicos como  genéticos (Frost et al. 2001; Abdala et al. 2009; Wiens et al. 

2012; Pryon et al. 2013; Reeder et al. 2015). 

 

El género Pristidactylus  

 

Pristidactylus es el género más representativo en cuanto a número de especies 

dentro de la subfamilia, con 10 especies reconocidas en la actualidad (Morando 

et al. 2015). Tiene una distribución disjunta separada por la cordillera de los 

Andes, con seis especies exclusivamente en territorio argentino (P. araucanus, 

P. fasciatus, P. nigroiugulus, P. scapulatus, P. achalensis y P. casuhatiensis) y 
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cuatro en territorio chileno (P. volcanensis, P. valeriae, P. alvaroi y P. torquatus) 

(Figura 1). Algunos autores mencionan que ambos grupos son notablemente 

diferentes, tanto en morfología como ecología (Cei 1986). Morfológicamente se 

diferencian principalmente en la lepidosis: el grupo chileno se caracteriza por 

poseer escamas más grandes, lo que implica un menor número de estas; por 

ejemplo, la escama nasal está en contacto directo con la escama postrostral 

lateral, no así en el grupo argentino, en donde la escama nasal está separada 

por una o dos escamas de la postrostral lateral. Otra diferencia está en el número 

de las escamas que bordean las escamas supralabiales, 8 a 15 en el grupo 

chileno y 15 a 23 en el grupo argentino (Etheridge & Williams 1985, Frost et al. 

2001). En cuanto al hábitat, el grupo chileno habita ambientes principalmente 

boscosos donde predominan especies arbóreas del género Nothofagus, en 

cambio el grupo argentino habita en ambientes más secos y rocosos (Cei 1986). 

Estas características morfológicas y ecológicas evidencian dos grupos bien 

diferenciados entre sí. 

  

Historia taxonómica del género Pristidactylus 

 

Pristidactylus, desde que fue propuesto como un género por Fitzinger (1843) a 

partir de un único ejemplar juvenil de Leiosaurus fasciatus, ha sido difícil de 

definir, lo cual se ve reflejado en su compleja historia taxonómica. Actualmente, 
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no hay una diagnosis clara que defina con exactitud al género a pesar de los 

distintos esfuerzos realizados durante las últimas décadas (Etheridge & Williams 

1985; Cei et al. 2001; Cei et al. 2004). Boulenger (1885) no proporciona 

argumentos claros, define a Pristidactylus únicamente para la especie P. 

fasciatus y transfiere a L. torquatus, actualmente P. torquatus (que fue descrita 

inicialmente dentro del género Leiosaurus por Philippi (1861)), al género 

Urostrophus. Posteriormente, Boulenger (1889) transfiere a L. scapulatus 

Burmeister 1861 a Urostrophus. Durante mucho tiempo, estas propuestas 

taxonómicas no fueron cuestionadas, hasta que Gallardo (1964) indica que 

existen pocos caracteres morfológicos internos que sirvan para diferenciar los 

géneros Leiosaurus y Urostrophus. Sin embargo, reconoce caracteres externos 

para diferenciar a Urostrophus scapulatus del género y de esta forma proponer 

un nuevo género, Cupriguanus, con C. scapulatus como especie tipo y 

adicionando dos nuevas especies (C. achalensis y C. araucanus). Según este 

autor, Cupriguanus se diferenciaba “notablemente” de Leiosaurus por las 

escamas subdigitales comprimidas y salientes, pectinadas, en el primer, segundo 

y tercer dígito trasero, dicromatismo sexual y banda negra antehumeral. Sin 

embargo, a pesar de que el análisis morfológico se basó exclusivamente en 

especies argentinas, Gallardo (1964) sugiere que probablemente Urostrophus 

torquatus debería ser transferido a este nuevo género o al género Leiosaurus, lo 

cual sugiere que las características de la especie no estaban del todo claras.  
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Barrio (1969) basándose en caracteres morfológicos y a la variación de estos en 

la distribución geográfica de C. araucanus, evidencia que existen caracteres 

compartidos entre esta especie y P. fasciatus, por lo que propone que C. 

araucanus es sinonimia menor de P. fasciatus. Más tarde Paull et al. (1976) 

considerando lo propuesto por Barrio (1969), discutiendo que P. fasciatus  

(especies tipo de Pristidactylus) comparte caracteres genéricos con C. achalensis 

(especie tipo de Cupriguanus), por lo tanto consideraron que el género 

Cupriguanus es sinonimia menor de Pristidactylus, dejando al género propuesto 

por Gallardo (1964) no válido. Etheridge y Williams (1985) proponen una 

diagnosis para Pristidactylus, destacando que algunos caracteres diagnósticos 

propuestos como tales (e.g. escamas infradigitales pectinadas de los dígitos 

traseros, escama subocular alargada) no eran compartidos por todas las 

especies dentro del género. La nueva diagnosis que proponen indica que 

Pristidactylus se puede diferenciar del resto de los géneros (Diplolaemus y 

Leiosaurus) por la marcada banda negra antehumeral, el dicromatismo sexual, 

dientes pterigoides y autotomía caudal. Posteriormente, tanto Cei et al. (2001) 

como Cei et al. (2004), proporcionan diagnosis para el género basadas 

únicamente en las especies de Pristidactylus argentinas, y en ambos casos 

separan al grupo chileno únicamente por el número y tamaño de las escamas, 

sin realizar un análisis más profundo ni estimar sus relaciones filogenéticas.  
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PRISTIDACTYLUS CHILENOS 

 

Los Pristidactylus chilenos no han jugado un rol muy importante o decisivo al 

momento de definir una diagnosis para el género. No obstante, constantemente 

se ha mencionado que las diferencias que las pueden separar del grupo argentino 

son escamas más grandes, un menor número alrededor de la mitad del cuerpo y 

el arreglo de algunas escamas rostrales (Etheridge y Williams 1985; Cei 1986; 

Cei et al. 2001; Cei et al. 2004). Evidencias paleoclimáticas y paleogeológicas 

sugieren que el linaje chileno de Pristidactylus y el clado argentino se 

diferenciaron de un ancestro común antes del levantamiento de la Cordillera de 

los Andes (Formas et al. 1979; Cei et al. 2004). Actualmente, el grupo chileno se 

compone de cuatro especies todas en categoría de conservación con el criterio 

de la RCE: P. alvaroi (En Peligro), P. torquatus (Vulnerable), P. valeriae (En 

Peligro) y P. volcanensis (En Peligro). (Figura 1) asociadas a bosques de 

Nothofagus (en menor grado P. volcanensis). 
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Figura 1. Especies de Pristidactylus de Chile. A. P. valeriae; B. P. alvaroi; C. P. 

torquatus; D. P. volcanensis. 

 

 

Hipótesis filogenéticas dentro de Leiosaurinae 

 

Las relaciones filogenéticas de los géneros dentro de la subfamilia Leiosaurinae 

aún no han sido resueltas completamente (Morando et al. 2015; Femenias et al. 

2020; Figura 2). Estudios filogenéticos realizados exclusivamente con caracteres 

morfológicos externos indican que Pristidactylus es un grupo natural (Frost et al. 

2001; Abdala et al. 2009). Sin embargo, otros estudios con datos moleculares 



8 
 

desafían la hipótesis de que Pristidactylus es un grupo monofilético (Abdala et al. 

2009; Pyron et al. 2013; Morando et al. 2015, Femenias et al. 2020). Morando et 

al. (2015) evaluaron las relaciones dentro de Leiosaurae, utilizando 

exclusivamente datos moleculares de todas las especies de Diplolaemus y 

Leiosaurus, con la excepción del género Pristidactylus, del cual se incluyeron solo 

6 de las 10 especies descritas, excluyendo por falta de datos a una especie 

argentina y tres especies chilenas (P. casuhatiensis, P. alvaroi, P. valeriae y P. 

volcanensis). De acuerdo a las dos últimas hipótesis filogenéticas propuesta por 

Morando et al. (2015) y Femenias et al. (2020), P. torquatus es el taxón hermano 

del clado Leiosaurus, indicando que Pristidactylus es polifilético, lo cual es 

congruente con algunos estudios previos (Abdala et al. 2009; Pyron et al. 2013). 

Cei (1986) indica que “las especies chilenas de Pristidactylus son notablemente 

diferentes de las especies argentinas tanto en morfología y ecología”, postulando, 

además, que la vida arborícola en relictos de bosques es un carácter 

plesiomórfico (Cei 1973). Esto último fue cuestionado por Frost et al. (2001), 

quienes postulan que el hábito arborícola de las especies chilenas es un carácter 

secundario derivado.  
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Figura 2. Hipótesis filogenéticas del clado Leiosaurinae de las últimas dos 

décadas. (A) Frost et al. (2001), caracteres moleculares. (B) Frost et al. (2001), 

caracteres morfológicos. (C) Frost et al. (2001), morfología y molecular. (D) 

Abdala et al. (2009), caracteres miológicos. (E) Abdala et al. (2009), 

combinación de caracteres miológicos y moleculares de Frost et al. (2001). (F) 

Townsend et al. (2011), genes nucleares. (G) Pyron et al. (2013), caracteres 

moleculares. (H) Wiens et al. (2012), genes nucleares. (I) Morando et al. (2015), 

caracteres moleculares. (J) Femenias et al. (2020), caracteres moleculares. 
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Debido a que las hipótesis filogenéticas propuestas con caracteres moleculares 

han incluido solamente a una especie chilena de Pristidactylus (P. torquatus), no 

han permitido establecer las relaciones filogenéticas entre las cuatro especies 

chilenas y evaluar si estas conforman un grupo natural que sería el clado 

hermano del género Leiosaurus o sería parte del género Pristidactylus. En los 

únicos estudios en que han sido incluidas las cuatro especies de Chile, como 

Frost et al. (2001) y Abdala et al. (2009), donde se realizaron análisis con 

caracteres morfológicos, el grupo chileno forma una politomía, que incluso se 

relaciona estrechamente con una especie argentina (P. fasciatus, Frost et al. 

2001).  

 

La sistemática 

  

La sistemática es una disciplina de la biología comparada que estudia las 

relaciones jerárquicas de los linajes (Eliosa & Navarro 2005). La sistemática 

aborda tres aspectos fundamentales: 1) reconocer la biodiversidad, es decir, 

identificar a las especies y definir otros taxa superiores, 2) reconstruir la filogenia 

o historia evolutiva de los taxa, y 3) elaborar clasificaciones fieles a la filogenia 

(Felsenstein 1985; Harvey & Pagel 1991; Wiley et al. 1991; Villaseñor & Dávila 

1996; Eliosa & Navarro 2005). Desde este punto de vista, la sistemática conforma 

la base para otros campos de la biología comparada, al proporcionar las hipótesis 
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filogenéticas que se utilizan, por ejemplo, para interpretaciones en un marco 

evolutivo (Lipscomb 1998; Morrone 2006). 

 

Marcadores moleculares 

  

Los marcadores moleculares en la actualidad se han convertido en una pieza 

fundamental del conjunto de herramientas de la biología moderna. Existe una 

amplia gama de marcadores que son directamente responsables de los avances 

en varias áreas de investigación, como la genética de poblaciones, e incluso han 

tomado una importante relevancia en la inferencia de filogenias de especies 

(Thomson et al. 2010). 

El ADN mitocondrial (ADNmt) es la región del ADN más utilizada en análisis 

filogenéticos en un sinfín de taxa (e.g. Montero & Autino 2009, Cardoso 2014, 

Beltrán-Torres & Hernández-Fernández 2020). Esta molécula es de pequeño 

tamaño, posee un alto contenido de residuos adenina-timina, carece de bases 

metiladas, no sufre recombinación, corresponde a una molécula haploide (n), se 

hereda exclusivamente por vía materna, posee regiones universalmente 

conservadas y otras variables, presenta una rápida tasa de evolución y es 

relativamente fácil de obtener. Por estas razones y características, ha sido la 

principal fuente de secuencias de ADN para realizar análisis filogenéticos (Avise 

1986; Hillis 1987; Caterino et al. 2000; Burns et al. 2003; Mandal et al. 2014). 
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En cambio, el ADN nuclear (ADNn) presenta una baja tasa de mutación, por lo 

que es mucho más conservado. En el ADNn podemos encontrar los 

denominados loci nucleares anónimos (ANL, del inglés “Anonymous Nuclear 

Loci”). Estos marcadores tienen una distribución relativamente uniforme a lo largo 

del genoma, aleatoria y en principio con una alta probabilidad de estar en 

regiones no codificantes (Thomson et al. 2010). No estarán ligados ni sesgados 

en un área del genoma y lo cual implica que están sometidos a una evolución 

neutra que permite la acumulación de variación informativa para muchos estudios 

evolutivos (Bertozzi et al. 2012). Estos marcadores han sido utilizados en 

estudios a nivel filogeográfico, genética de poblaciones y filogenético (Brito & 

Edwards 2009; Thomson et al. 2010; Bertozzi et al. 2012; Lemmon & Lemmon 

2013), siendo este último el enfoque que se aplicará en este estudio para resolver 

la problemática del género Pristidactylus. 

 

 

 

PREGUNTA 

  

Los trabajos sistemáticos moleculares más recientes de los Pristidactylus se han 

centrado principalmente en las especies argentinas, mostrando que este género, 

tal como lo conocemos actualmente, es polifilético, con P. torquatus como taxón 
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hermano de Leiosaurus. Teniendo en cuenta esta situación, surge la incógnita de 

cuales sería las posiciones topológicas y sus relaciones filogenéticas del resto de 

las especies de Pristidactylus presentes en Chile, ya que nunca han sido 

incorporadas a estudios de filogenia molecular. De aquí surgen dos hipótesis que 

se requieren poner a prueba para posteriormente entender mejor la historia 

evolutiva de este grupo en Chile. 

 

HIPÓTESIS 

  

H1: Las cuatro especies de Pristidactylus presentes en Chile conforman un grupo 

natural.  

H2: El grupo chileno constituye el clado hermano del género Leiosaurus. 

 

OBJETIVO GENERAL 

Estimar las relaciones filogenéticas de las especies de Pristidactylus presentes 

en Chile con datos moleculares.  

 

OBJETIVOS ESPECIFICOS 

- Obtener por primera vez secuencias de ADN mitocondrial y nuclear de tres 

de las cuatro especies de Pristidactylus presentes en Chile. 
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- Obtener una hipótesis filogenética robusta entre las especies de 

Pristidactylus presentes en Chile.  

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Obtención de muestras y procedimientos de laboratorio. 

  

Entre los meses de noviembre de 2018 y febrero de 2020 se capturaron 11 

ejemplares de cuatro especies de Pristidactylus, provenientes de seis localidades 

(Tabla 1). Para tres especies se incluyeron ejemplares capturados en sus 

respectivas localidades tipo, con excepción de P. alvaroi, los que fueron 

capturados en Altos de Chicauma, a 23 km de la localidad tipo: Cerro el Roble 

(Tabla 1). La obtención de tejido para extraer ADN se realizó con un método no 

invasivo, que consistió en la toma de una muestra de mucosa bucal con tórulas 

Copan 503CS01. Posteriormente, todos los individuos fueron liberados en el 

mismo sitio donde fueron capturados.  
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Tabla 1. Especies y localidades muestreadas de Pristidactylus en Chile. Se 

incluye el número de ejemplares por localidad (n). El asterisco indica la 

localidad tipo. 

 

 

Se extrajo el DNA de las tórulas utilizando el kit de extracción Promega Wizard 

SV DNA Purification System. Se amplificaron cuatro fragmentos génicos, de los 

cuales dos corresponden al genoma mitocondrial, citocromo b  (Primer: GluDGL 

TCACTTGAARAACCAYCGTTG; Cytb3 GGCAAATAGGAARTATCATTC; 

Palumbi 1996) y 12S (Primer: tPhe AAAGCACRGCACTGAAGATGA; 12e 

GTRCGCTTACCWTGTTACGACT; Wiens et al. 1999), y dos a loci nucleares 

anónimos (ANL), ANL-D90 (Primer: F GCTTCTCCATATCCCACCAG; R: 

CATCCACAAACTCCAGGTCA) y ANL-D92 (Primer F: 

TGATAGCCTTTGGCTAAGCAC; R: CGCAGCATGTGGTTTTAATC; Morando et 

al. 2015). Ambos fragmentos mitocondriales se amplificaron siguiendo el 

protocolo de PCR de Morando et al. (2003, 2004), y los ANL siguiendo el 

protocolo de Morando et al. (2015), con modificaciones en las concentraciones 

finales de algunos reactivos (por muestra: 2,6 µL dNTPs [2,5 mM], 2,2 µL cada 

primer [10 µM], 3 µL MgCl  [25 mM], 0,2 µL Taq DNA Polimerasa [5U/µL; Promega 

Y X

P. valeriae Alhué* 2 -34.0269012 -71.0998993

P. torquatus Alto Huemul 2 -34.8927002 -70.6691971

P. alvaroi Altos de Chicauma 2 -33.2151985 -70.9129028

P. torquatus Shangrila 1 -36.8896110 -71.4717220

P. torquatus Concepción* 2 -36.8409004 -73.0223007

P. volcanensis El Volcán* 2 -33.7887001 -70.1363983

Coordenadas
Especie Localidad n
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Corp., Madison, WI], para un total de 30 µL de volumen de la reacción). Los 

productos de PCR de cada gen se chequearon por electroforesis en geles de 

agarosa al 2%. Posteriormente, los productos de PCR se secuenciaron en ambas 

direcciones en Macrogen, Korea. 

 

Edición y análisis de secuencias. 

 

Las secuencias fueron editadas utilizando el Software Codon Code Aligner 

(CodonCode Corporation, Dedham, MA). Se evaluó si los genes mitocondriales 

se encuentran saturados mediante un test de saturación (Xia & Lemey 2009) en 

DAMBE V. 7.0.35 (Xia, 2018) y para cada gen nuclear se evaluó si hay señales 

de recombinación utilizando el programa RDP v3.44 (Martin & Rybicki 2000; 

Health et al. 2006).  

 

Análisis filogenético de árbol de especie. 

 

Para estimar el árbol de especie se utilizó el complemento StarBEAST 2 (Ogilvie 

et al. 2017), implementado en BEAST 2.5 (Bouckaert et al. 2019). Para este 

análisis se utilizaron matrices separadas de cada gen, de un total de 71 individuos 

pertenecientes a 17 especies de Leiosaurinae, obtenidas de GenBank de 
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Morando et al. (2015) y Femenias et al. (2019) (Figura 3; Anexo 1). 

Posteriormente, las matrices fueron combinadas en BEAST, asignándole el 

modelo de sustitución molecular GTR+I+G y un reloj molecular random local clock 

(RLC) a cada locus. La tasa de mutación de cada gen fue asignada según lo 

indicado en Morando et al. (2015). El análisis consistió de 2x108 generaciones de 

Cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC), con un muestreo cada 1000 

generaciones y un burning del 10%, realizado posteriormente con TreeAnnotator 

V2.5. El árbol consenso fue visualizado en FigTree v1.4.2 y en DensiTree V2.5 

(Bouckaert et al. 2019). 

 
Figura 3. Distribución de las muestras cada especies incluidas en este estudio 

de los géneros del clado Leiosaurinae: Leiosaurus, Diplolaemus y Pristidactylus 

(de izquierda a derecha, respectivamente). 
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RESULTADOS 

 

Obtención de muestras y procedimiento de laboratorio.  

 

Se logró amplificar con éxito, por primera vez, genes mitocondriales en tres 

especies de Pristidactylus (P. alvaroi, P. valeriae y P. volcanensis) y genes 

nucleares para las cuatro especies de Pristidactylus presentes en Chile, siendo 

estos los primeros datos nucleares para estas especies. Cabe destacar que se 

amplificó entre dos a cuatro genes por individuo, de manera que cada especie 

cuenta con al menos un representante con todos los genes amplificados; excepto 

P. torquatus, del cual solo se logró amplificar tres genes para un individuo (Tabla 

2). No se observó saturación en los genes mitocondriales, ni señales de 

recombinación en los genes nucleares utilizados. Para el gen mitocondrial 

citocromo b, se obtuvieron secuencias sin gaps y sin codones de término 

intermedios. El largo de las secuencias obtenidas se resume en la Tabla 3. 

Tabla 2. Secuencias de Pristidactylus de Chile obtenidas en este estudio. La X 

indica los genes que se lograron amplificar con éxito en el respectivo individuo. 
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Tabla 3. Longitudes de los fragmentos génicos obtenidos en este estudio, en 

pares de bases (Pb). 

 

 

Árbol de especies  

 

Según este análisis, Leiosaurinae es un grupo monofilético (PP= 1) y dentro de 

este clado las relaciones presentan en general elevados valores de soporte 

estadístico (Figura 4). El género Pristidactylus, tal como está definido 

actualmente en la literatura, es un grupo polifilético, separado en dos clados 

fuertemente soportados con un alto valor estadístico: el clado argentino (P. 

araucanus + P. fasciatus + P. nigroiugulus + P. scapulatus + P. achalensis; 

PP=1), el cual correspondería al grupo hermano del género Diplolaemus (aunque 

esta relación está débilmente soportada, PP=0,78), y el clado chileno (P. alvaroi 

+ P. valeriae + P. volcanensis + P. torquatus; PP=1), el cual correspondería al 

grupo hermano del género Leiosaurus, con un elevado valor de probabilidad a 

posteriori (PP=0,98). Dentro del clado chileno, P. torquatus es la especie que 

diverge primero, siendo el taxón hermano de las otras tres especies; entre ellas, 

P. alvaroi es taxon hermano (PP = 1) del clado P. valeriae +  P. volcanensis, 

aunque este último con un valor de probabilidad a posteriori moderado (PP= 

0,86).  

 

Cyt-b 12s ANL-D90 ANL-D92 total 

largo (Pb) 809 909 590 598 2906

Loci nuclear anonimosloci mitocondrial 
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Figura 4. Árbol de especies del clado Leiosaurinae inferido en *BEAST. Los 

números a la derecha de los nodos indican los valores de probabilidad a 

posteriori. A. Clado Pristidactylus argentino; B. Clado Pristidactylus chileno. 
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DISCUSIÓN 

 

En este trabajo se obtuvo la hipótesis filogenética molecular más completa de la 

subfamilia Leiosaurinae a la fecha, incluyendo todas las especies de Diplolaemus 

y Leiosaurus, cinco de las seis especies de Pristidactylus del clado argentino y, 

por primera vez, todas las especies chilenas de Pristidactylus. En estudios 

filogenéticos previos también se habían incluido las cuatro especies de Chile, 

pero utilizando caracteres morfológicos (Frost et al. 2001; Abdala et al 2009). Los 

caracteres morfológicos utilizados en estos estudios aparentemente no han sido 

los adecuados ya que las relaciones filogenéticas entre las especies chilenas 

aparecen como una politomía. En la matriz utilizada por Frost et al. (2001), 

muchos caracteres fueron codificados en forma incompleta, por lo que es 

probable que la politomía se deba a esta falta de información. Un resultado similar 

se obtuvo en el análisis de Abdala et al. (2009), ya que estos autores también 

utilizaron la matriz de Frost et al. (2001). En contraste, la utilización de 

marcadores mitocondriales y nucleares en este estudio, analizados con una 

aproximación de árbol de especies, permitieron mejorar la resolución y resolver 

las relaciones a nivel de géneros y especies, incluyendo el clado de las especies 

chilenas. Esto se debe principalmente al mayor número de caracteres 

informativos presentes en los cuatro genes utilizados y a que en conjunto, estos 

representan a ambos genomas, mitocondrial y nuclear.  

 

La hipótesis filogenética obtenida en este estudio es parcialmente congruente 

con la topología obtenida por Morando et al. (2015), en donde el único 

Pristidactylus de Chile incluido, P. torquatus, es el taxón hermano del género 

Leiosaurus, pero con un valor de probabilidad a posteriori mediano (PP = 0,74). 

En este estudio, al incorporar todas las especies chilenas de Pristidactylus, se 

obtiene la misma topología pero esta vez con un valor alto de PP = 1. Los valores 
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medianos o bajos de PP como el obtenido en Morando et al. (2015) ocurren 

principalmente cuando dos o más linajes no se unen inmediatamente con su 

ancestro más reciente (Bouckaert et al. 2019). A diferencia de la congruencia 

parcial obtenida con el estudio de Morando et al. (2015), nuestra hipótesis 

filogenética difiere de la obtenida por Femenias et al. (2020), específicamente 

con la posición topológica de P. torquatus, la cual aparece como la especie 

hermana de todos los otros taxones. Sin embargo, los valores de PP de los nodos 

que representan las relaciones entre los géneros son bajos en el análisis de 

Femenias et al. (2020) (ver Figura 2), a diferencia de este estudio donde los 

valores de PP en general son altos, excepto en el nodo Pristidactylus (Argentino) 

+ Diplolaemus, donde el valor de PP es 0,78 (Figura 4). 

 

El clado chileno  (P. alvaroi + P. valeriae + P. volcanensis + P. torquatus; Figura 

4.B) es el clado hermano del género Leiosaurus, un resultado congruente con las 

topologías de Morando et al. (2015) y Pyron et al. (2013). La alta divergencia 

genética entre los Pristidactylus de Chile y los de Argentina concuerda con lo 

mencionado por Cei (1986), quien indicó que estos linajes son notablemente 

diferentes. Si bien estos clados comparten similitudes morfológicas de acuerdo a 

su diagnosis, también estos caracteres no son consistentes ni exclusivos dentro 

de estos clados (Etheridge & Williams 1985; Cei et al. 2001; Cei et al. 2004). Por 

ejemplo, la banda antehumeral negra, la cual debería estar presente en todos los 

Pristidactylus, pero se encuentra ausente en Pristidactylus valeriae (Donoso-

Barros 1966), o el dicromatismo sexual, el cual también es compartido con al 

menos una especie de Leiosaurus, pero está ausente en P. volcanensis 

(Lamborot & Díaz 1987). La autotomía caudal está presente en todos los 

Pristidactylus; sin embargo, Gallardo (1961) indica que en Leiosaurus la cola no 

se fractura con facilidad, poniendo en duda este carácter. Estos y otros caracteres 

morfológicos externos indican que la subfamilia tiene un alto porcentaje de 
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morfología conservada (e.g. escamas suboculares, Figura 5) en sus linajes a 

nivel de género (Femenias et al. 2020).  

 

 

Figura 5. Detalles de las escamas suboculares de especies de la subfamilia 

Leiosaurinae. A. Leiosaurus belli; B. Diplolaemus bibronii; C. Diplolaemus 

darwinii; D. Pristidactylus valeriae; E. Pristidactylus torquatus; F. Esquemas de 

las escamas suboculares utilizadas por Cei (1973) para diferenciar a los 

géneros.  

 

La divergencia de P. torquatus y el género Leiosaurus ocurrió hace 15,31 millones 

de años (Morando et al. 2015). Formas et al. (1979) y Cei (1986) sugieren que el 

grupo chileno es derivado de los taxas argentinas y esto ocurrió antes del 

levantamiento de los Andes. Estas hipótesis están basadas en Pristidactylus 
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como un grupo natural, sin embargo con este nuevo resultado, se deben 

reevaluar. Albino et al. (2017) describe un fósil de Pristidactylus de hace 20-18 

Ma aproximadamente en territorio argentino, el cual comparte similitudes 

morfológicas P. torquatus, por lo que este fósil podría ser el ancestro del grupo 

chileno de Pristidactylus. Estudios geológicos, estiman que el levantamiento de 

los Andes comenzó a finales del Oligoceno y Mioceno temprano, hace unos 23 

Ma. Sin embargo, el peak, con un levantamiento abrupto, ocurrió durante el 

Mioceno medio (12 Ma) y el Plioceno temprano, aproximadamente hace unos 4,5 

Ma (Garzione et al. 2008; Hoorn et al. 2010; Folguera et al. 2011). La condición 

arbórea característica de grupo chileno se considera un carácter plesiomórfico 

dentro de la subfamilia, y la especiación posterior en ambientes xéricos sería el 

carácter sinapomórfico (Etheridge & de Queiroz 1988), como se observa 

actualmente en los taxones argentinos. Las evidencias paleoclimáticas y 

paleogeológicas (Vizcaino et al. 2012) y registros fósiles de Pristidactylus en 

territorio argentino, que lo reconocen como un taxón arbóreo (Albino et al. 2017), 

son concordantes con las hipótesis propuestas por Formas et al. (1979) y Cei 

(1986) y la condición plesiomorifica arbórea del grupo chileno. También 

evidencias paleoclimáticas indican que las glaciaciones cuaternarias dieron 

origen a la fragmentación de las tierras forestales en islas continentales mediante 

las introgresiones marinas, modificando abruptamente el paisaje, promoviendo la 

diferenciación de los linajes sudamericanos arborícolas (Hooghiemstra & van der 

Hammen 1998; Teixeira et al. 2005). 

 

Los Pristidactylus chilenos presentan una fuerte asociación a los bosques de 

Nothofagus tanto en la cordillera de los Andes como en los parches relictos de la 

cordillera de la Costa. Pristidactylus torquatus presenta una mayor asociación a 

estos hábitats, mientras que la menor asociación a los bosques corresponde a P. 

volcanensis (Lamborot & Díaz 1987). La asociación a los bosques como un 
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carácter plesiomórfico concuerda con la divergencia temprana observada en P. 

torquatus dentro del clado chileno. A partir del retroceso y la fragmentación de 

los bosques, las demás especies de Pristidactylus fueron quedando aisladas en 

los actuales bosques relictos de Nothofagus (e.g. Altos de Cantillana, Cerro el 

Roble, Chicauma) y debido al aislamiento comenzaron a divergir. Sin embargo, 

P. volcanensis se encuentra en una formación abierta rocosa, lejos de los 

bosques de Nothofagus. Lamborot & Díaz (1987) proponen que P. volcanensis 

quedó aislado en un refugio boscoso de la zona central y posteriormente colonizo 

las áreas en las que se encuentra actualmente (El volcán, R.N. Rio Clarillo). Este 

podría corresponder a un ejemplo de especiación ecogeográfica (Vanzolini & 

Williams 1981), lo cual es concordante con la evidencia paleogeológica, ya que 

hace aproximadamente 43 – 10 Ma Chile central estaba dominado por vegetación 

de Nothofagus y coníferas. Los relictos de bosque que conocemos actualmente 

en esta zona son remanentes de la última glaciación (Villagrán et al. 1988; 

Villagrán 2001; Solari 2007), los cuales sirven de refugio a poblaciones aisladas 

de Pristidactylus y a otros taxa de origen austral. 
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CONCLUSIÓN 

 

En este trabajo se obtuvo la hipótesis filogenética con datos moleculares de la 

subfamilia Leiosaurinae más completa y robusta a la fecha. Uno de los resultados 

más relevantes es que Pristidactylus es un género polifilético. Esta propuesta se 

diferencia de las hipótesis filogenéticas con caracteres morfológicos, las cuales 

difieren en su topología dependiendo de que caracteres son utilizados, ya que 

actualmente se reconoce que algunos de estos caracteres no son adecuados por 

su heterogeneidad.  

 

Con respecto a las hipótesis, se acepta la primera, según la cual el grupo de 

Pristidactylus de Chile conforma un grupo natural con una historia evolutiva 

independiente del resto de sus congéneres argentinos. Además, este grupo 

comparte con los Leiosaurus un ancestro común, por lo que también se acepta 

la segunda hipótesis, de que el clado chileno constituye el grupo hermano del 

género Leiosaurus. 

 

La posición filogenética de los Pristidactylus chilenos nos indica que este clado 

ya no debería seguir considerándose Pristidactylus (ya que la especie tipo se 

distribuye en Argentina). Sin embargo, esto implica que deben reevaluarse los 

caracteres diagnósticos tanto de los Pristidactylus argentinos como del grupo 

chileno, para determinar el estatus taxonómico de ambos clados con base en 

caracteres morfológicos. También queda pendiente la inclusión del clado chileno 

al género Leiosaurus, ya que se necesitan más estudios que incorporen otras 

líneas de evidencia para determinar si los Pristidactylus chilenos son Leiosaurus 

o pertenecen a un linaje evolutivo independiente que debe ser elevado a nivel de 

género. 
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La estrecha relación entre el clado chileno de Pristidactylus y el género 

Leiosaurus, que se distribuye en Argentina, sigue siendo compatible con la idea 

de que el levantamiento de los Andes promovió la divergencia entre estos linajes 

y el posterior aislamiento de los Pristidactylus de Chile. El levantamiento de los 

Andes también produjo cambios climáticos que, en conjunto con las glaciaciones, 

modificaron la distribución de los bosques de Nothofagus, hábitat actual de los 

Pristidactylus. La consecuente fragmentación de estos bosques derivó, a la larga, 

en una especiación ecogeográfica que originó a los linajes que se encuentran 

presentes en los relictos de Nothofagus de Chile central. 

 

La obtención por primera vez de secuencias de ADN mitocondriales y sobre todo 

de secuencias nucleares de los Pristidactylus de Chile mediante un protocolo no 

invasivo, es un avance que abre la posibilidad de nuevas investigaciones y 

responder preguntas sobre los procesos de diversificación e historia evolutiva de 

estos linajes, actualmente en categoría de conservación siguiendo el criterio de 

la RCE (En Peligro: P. alvaroi, P, valeriae y P. volcanensis; Vulnerable: P. 

torquatus),  lo cual es de suma relevancia para tomar medidas correctas de 

conservación de este linaje endémico. 
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ANEXOS 

Anexo 1. Especímenes incluidos en el análisis de árbol de especie y los correspondientes códigos de acceso GenBank de 

los cuatro genes utilizados. 


