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RESUMEN 
 
A nivel nacional, actualmente el conocimiento de la  fauna malacológica es bastante 

precario. El  grupo ha sido escasamente estudiado, con un bajo número de aportes en 

investigación, atribuido principalmente al número de especialitas en el grupo, 

desconociéndose actualmente muchos aspectos básicos de su sistemática, diversidad y 

ecología. 

Entre los grupos de los cuales se dispone de una mayor cantidad de información se 

encuentran los bivalvos. Existen en Chile, solo dos familias: Spheriidae e Hyriidae, ambos 

con interesantes estrategias de reproducción, entre ellas el desarrollo directo y parasitismo, 

las cuales han sido interpretadas como claves en la evolución y adaptación a los 

ecosistemas de agua dulce,  rasgos que además han destacado por su valor en sistemática. 

En base a estos antecedentes el objetivo general de esta tesis estuvo basado explorar, 

conocer, evaluar, dilucidar y entender los diversos mecanismos que explican la diversidad 

de la malacofauna dulceacuícola chilena y el rol de la evolución de las estrategias 

reproductivas  en el origen de las especies actuales. Los resultados obtenidos nos permiten 

proponer: 

1) Es necesario realizar una revisión taxonómica exhaustiva de algunas familias como 

Ancylidae y Lymnaeidae, que permitan corroborar el número de especies existentes en 

territorio nacional; 2) La revisión de especies de la familia Planorbidae, permitió aumentar 

su rango distribucional hasta Patagonia, con la inclusión de una nueva especie (i.e. 

Biomphalaria cristiani); 3) La fauna endémica de gasterópodos  del género Heleobia en el 

lago Titicaca, se originó posterior a los fenómenos paleohidrológicos del Plioceno, por lo 

que es atribuida a eventos de especiación intralacustre. De manera indirecta, se confirma 

que  los ejemplares chilenos incorporados en este estudio, no corresponden al genero 

Littoridina. Su anatomía interna y estudios moleculares demuestran que los ejemplares 

corresponden a Heleobia. Especies identificadas como Littoridina, pertenecientes a 

Hidrobiidae, cambian su asignación genérica ha Heleobia, familia Cochliopidae, distribuida 

desde el Altiplano hasta Tierra del Fuego; 4). Los patrones de endemicidad y distribución 

de la malacofauna dulceacuícola fue en parte producto de sucesos vicariantes, tales como 

las glaciaciones pleistocénicas y eventos tectónicos postglaciales que afectaron al sistema 

hidrográfico, destacando la Zona Hidrográfica V (44º-56ºS), como la de mayor porcentaje 
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de endemismo, representado por las cuencas Cisnes, Aisén y Baker; 5) Las especies 

altiplánicas destacan por su tolerancia a la salinidad, factor importante en los procesos de 

diversificación y endemismo local; 6) En la filogenia de Hyriidae se reconstruyen las 

relaciones de las especies sudamericanas las que son asignadas a Hyriinae, se establecen 

relaciones filogenéticas con los grupos australianos, se recupera el clado de Sphaeriinae y 

las especies sudamericanas conforman un grupo monofilético; 7) Al analizar el origen y 

dispersión de los bivalvos dulceacuícolas en Sudamérica, se demuestra que los hyriidos 

sudamericanos tendrían un origen australiano, lo que a su vez se apoya en la evidencia 

fósil. Esta familia, según calibración del reloj molecular origino hace 95.25 Ma por 

formación de la cuenca marina Rocas Verdes; 8). En relación, a la evolución de rasgos de 

historia de vida de los bivalvos dulceacuícolas, en Hyriidae la condición ancestral de los 

estados larvales es de larva Gloquidium con tendencia hacia la gloquidización, cuyo patrón 

de distribución se explica por la condición generalista y la amplitud de nicho, 9) Se apoya 

la hipótesis larva primero (HLP), con una tendencia hacia el desarrollo directo y 

simplificación de la metamorfosis, correlación de los rasgos involucrados en los procesos 

incubatorios (i.e. asincronía, múltiples sacos, velum vestigial y euviviparidad), sustentando 

la ley de Dollo, pero con una reducción o tendencia a la vestigialidad del velum. Estos 

aportes desde los aspectos mas basicos como el de  un reordenamiento de la diversisdad de 

la malacofauna dulcecuícola y su endemicidad, llegando a la intrerpretación evolutiva de 

las estrategias reproductivas, nos permiten conocer como se conforma la diversidad actual y 

proponer los mecanismos que explican estos patrones. 

Sin embargo, aun quedan muchos grupos de los cuales no existe información disponible, ni 

están claro aun, aspectos básicos referentes a la taxonomía, como en los gasterópodos de la 

familia Ancylidae, la incorporación de miembros de Sphaerium de la familia Sphaeriinae 

en estudios filogenéticos para comprender la filogenia de los esféridos sudamericanos y 

temáticas referentes a estudios evolutivos de algunos rasgos. Por otro lado, además se 

desconocen completamente las estrategias reproductivas de los gasterópodos, incluyendo 

aspectos referentes a su ecología y evolución.mmmmmmmmmmmmmmmmmmmmmmm.
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INTRODUCCIÓN GENERAL 
 

La fauna malacológica dulceacuícola de nuestro país ha despertado poco interés por parte 

de los investigadores, por lo que ha sido escasamente valorada, pobremente estudiada e 

incluso actualmente los aportes anuales en investigación no superan 2 %, lo que nos aleja 

drásticamente de los estándares internacionales. Sin embargo, en los últimos años, ha 

habido un progresivo aumento en temáticas relacionadas a estudios filogenéticos, 

filogeográficos y biogeográficos. A diferencia de lo que ocurre con la descripción de 

nuevas especies, en lo que definitivamente no hay aportes (Valdovinos 2006). 

 

 Respecto a este punto, diversos autores reconocen la necesidad de hacer una revalidación 

de las especies de gasterópodos descritas, cuyos rasgos utilizados en un principio se 

limitaban a la forma de la concha, el cual es un rasgo drásticamente influenciado por 

condiciones locales del ambiente, por lo que se considera no recomendable en taxonomía 

(Valdovinos 2006; Parada & Peredo 2002; Parada & Peredo 2006). Razón por lo cual, los 

malacólogos basan sus descripciones en la anatomía blanda, específicamente en el sistema 

reproductor. Los grupos más estudiados a la fecha corresponden Hydrobiidae y 

Planorbidae. Para los bivalvos, la situación es diferente, en donde la literatura es más 

abundante. Es interesante destacar, que Chile es unos de los países de más baja diversidad y 

alto nivel endemismo, con un fuerte componente Gondwánico, tales  aspectos que acentúan 

su singularidad y que generarían un gran porcentaje de fauna aun no descrita, especialmente 

de gasterópodos (Fuentealba et al. 2010). 

El objetivo general de esta tesis es conocer, evaluar, dilucidar y entender, los diversos 

mecanismos que explican parte de la diversidad de la malacofauna dulceacuícola chilena y  

el rol de la evolución de las estrategias reproductivas  en el origen de las especies actuales. 

En el presente estudio para cumplir con este objetivo, se abordan variadas temáticas, 

relacionadas con la diversidad y sistemática de la malacofauna dulceacuícola, 

específicamente: su biogeografía, lo que permite tener una sinopsis de la diversidad y 

endemismo existente; el reconocimiento de nuevas especies de la familia Planorbidae, 

mediante la diagnosis del sistema reproductor. 

Con esto se amplia su rango distribucional. Se generan nuevos aportes para Cochliopidae; 

mediante algunos mecanismos potenciales que explican la diversidad y la evolución del 
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grupo de los miembros del genero Heleobia, miembros de esta familia incluyendo análisis 

filogenéticos. Respecto a Hyriidae, se incluyen estudios genéticos poblacionales, lo que  

conduce a comprender diversos aspectos de su complejo ciclo reproductivo. Se 

reconstruyen las relaciones filogenéticas de Sphaeriinae incluyendo una nueva especie 

endémica Pisidium chilense. También se reconstruye la filogenia de Hyriinae, incluyendo 

nuevos ejemplares de Diplodon chilensis. En esta misma línea, mediante estudios 

filogenéticos, se propone un modelo para explicar el origen controversial de la malacofauna 

dulceacuícola en Sudamérica. Finalmente, para comprender procesos de adaptación y 

sugerir diversificación en los ecosistemas dulceacuícolas, se reconstruyen aspectos de su 

ciclo reproductivo mediante método comparado, destacando estrategias como el 

parasitismo de Hyriidae y el desarrollo directo de Sphaeriidae. 

 

En base a estos antecedentes, las hipótesis a evaluar y objetivos son aquí presentadas  para 

sus respectivos capítulos:  

 

CAPÍTULO I: Marco general de los moluscos dulceacuícolas chilenos: Diversidad y 

sistemática de la malacofauna dulceacuícola 

 

Objetivo: Aportar antecedentes generales de los moluscos dulceacuícolas con énfasis en la 

diversidad de Bivalvia.  

 

CAPÍTULO II: Endemismo, patrones de diversidad, distribución, nuevos registros de 

gasterópoda, relaciones filogenéticas, origen  y modificaciones nomenclaturales. 

 

Hipótesis: -Existe una mayor riqueza específica, en el denominado  “hotspot” de 

biodiversidad de invertebrados dulceacuícolas, situado entre la región del Maule VII (35° 

S) y Araucanía XI (43°S), 

El mayor porcentaje de endemismo de la malacofauna dulceacuícola, se encuentra en el 

sistema de cuencas hidrográficas del Norte (entre la I y III región) 
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Objetivo: Analizar la riqueza y los patrones de endemismo de la diversidad moluscos 

dulceacuícolas, a lo largo del territorio nacional. 

 

Artículo: Fuentealba C, Morrone J & R Figueroa (2010) Análisis de endemismo de 

moluscos dulceacuícolas de Chile. Revista Chilena de Historia Natural, 83: 289-298. 

 

Hipótesis: Los hallazgos de ejemplares de la familia Planorbidae en Patagonia chilena 

localidad Laguna Cisnes (Región Aysén 47°7'10.02"S, 72°27'40.65"W), corresponderían a una 

nueva especie de Biomphalaria sp. 

 

Objetivo: Identificación de una especie de Planorbidae en Patagonia Chilena (Laguna 

Cisnes), mediante análisis de la estructura del sistema reproductor. 

 

Artículo: Fuentealba C & R Figueroa (2012) Primer registro de Biomphalaria cristiani sp. 

Nov. (Preston, 1910) y nueva especie en la Patagonia Chilena. Latín American Journal of 

Aquatic Research, 40 (4): 929-935. 

 

Hipótesis: Las poblaciones de Diplodon (diplodon) chilensis, proveniente de tres cuencas 

lacustres  Nahuelbutanas desconectadas geográficamente, se encuentran genéticamente 

estructuradas. 

 

Objetivo: Determinar la variabilidad genética en poblaciones de Diplodon chilensis 

mediante análisis del polimorfismo de isoenzimas. 

 

Artículo: Fuentealba C, R Figueroa, F Gonzáles & M Palma (2010) Variabilidad genética 

local del bivalvo dulceacuícola Diplodon (diplodon) chilensis proveniente de tres lagos 

Nahuelbutanos. Gayana, 74 (2): 113-124. 

 

Hipótesis: Las especies endémicas de gasterópodos género Heleobia, del lago Titicaca, son 

el producto de eventos paleohidrológicos del Pleistoceno. 
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Objetivo: Mediante un análisis filogeográfico, con calibración del reloj molecular de 

miembros de género  Heleobia, responder a:  

1- El lago Titicaca actúo como reservorio de especies endémicas o existió un proceso de 

rápida especiación intralacutre? 

 

2- Son eventos de diversificación en Heleobia sp. relacionados con las principales 

episodios paleohidrológicos en el Altiplano?  

 

3- Hay niveles espaciales jerárquicos de endemicidad en Lago Titicaca? 

 

Artículo: Kroll O, R Hershler, C Albrecht, E M Terrazas, R Apaza, C Fuentealba, C Wolff 

& Thomas Wilke (2012) The endemic gastropod fauna of Lake Titicaca: correlation 

between molecular evolution and hydrographic history. Ecology and Evolution, 2(7): 1517-

1530. 

 

CAPÍTULO III: Relaciones filogenéticas de Hyriidae (Unionoida) y Sphaeriidae 

(Veneroida). 

 

Artículo: Reconstrucción filogenética de Sphaeriinae (Veneroida: Bivalvia) y la posición 

filogenética de Pisidium chilense (d'Orbigny, 1846). 

 

Hipótesis: Pisidium es un grupo monofilético. 

 

Pisidium chilense, se encuentra relacionado filogenéticamente con las especies de Pisidium 

sudamericanas, conformando un grupo monofilético. 

 

Objetivos: Reconstruir y evaluar las relaciones filogenéticas de Sphaeriidae (Veneroida: 

Bivalvia) con énfasis en los Sphaeriinae sudamericanos. 

 

Determinar la posición filogenética de Pisidium chilense. 
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Artículo: Reconstrucción filogenética de Hyriidae (Unionoida: Bivalvia) con énfasis en los 

grupos del sur de Sudamérica (Hyriinae). 

 

Hipótesis: La subfamilia de Hyriinae es un grupo monofilético. 

 

Hyriinae se encuentra relacionado con los grupos australianos. 

 

Objetivo: Reconstruir y evaluar las relaciones filogenéticas de Hyriidae (Unionoida: 

Bivalvia) con énfasis en los grupos del sur de Sudamérica (Hyriinae). 

 

Determinar las relaciones filogenéticas de Hyriinae dentro de Hyriidae. 

 

Artículo: Origen y dispersión de los Hyriidae Sudamericanos. 

 

Hipótesis: Los bivalvos dulceacuícolas sudamericanos de la familia Hyriidae, tendrían un 

origen Australiano. 

 
Dispersión y colonización a Sudamérica condicionada vía conexión Antártica, previa 

desintegración Gondwana (Origen). 

 

Distribución actual eventos vicariantes gondwánicos. 

 

Objetivos: Evaluar el origen de los hyriidos sudamericanos, basado en el método 

comparado filogenético, mediante la reconstrucción los estados ancestrales. 

 

Datar la dispersión mediante la calibración del reloj molecular, para estimar tiempos de 

divergencia. 

 

CAPÍTULO IV: Evolución de las estrategias reproductivas en bivalbos dulceacuícolas 

(Unionoida y Sphaeriidae). 
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Artículo: Evolución de las estrategias reproductivas en Unionoida: Gloquidium versus 

Lasidium. 

 

Hipótesis: El ancestro de las larvas Lasidium es una larva Gloquidium.  

 

La evolución de las larvas Unionoida se asocia a la condición generalista/especialista. 
 

Prediciendo que: 

 

1-Existe señal filogenética para el carácter tipo de larva gloquidium/lasidium. 

 

2- El ancestro común más reciente en Hyriidae es una larva Gloquidium. 

 

3-Existen diferencias en las tasas de transición evolutiva entre estados 

Lasidium/Gloquidium con una tendencia a uno de los tipos larvales. 

 

Objetivos generales: Analizar e interpretar el patrón evolutivo de las estrategias 

reproductivas adoptadas por Hyriidae, mediante el método comparado filogenético y con 

aproximación bayesiana. 

 

Objetivos específicos: Estimar la señal filogenética de las estrategias reproductivas 

adoptadas por Hyriidae (Unionoida), en la evolución del tipo de larva Gloquidium y 

Lasidium. 

 

Determinar el ancestro y modo de evolución de las larvas involucrado en las complejas 

estrategias reproductivas adoptadas por Hyriidae hacia el parasitismo. 

 

Artículo: Evolución de las estrategias reproductivas en Sphaeriidae: Una tendencia al 

desarrollo directo. 

 

Hipótesis: Basados en los complejos antecedentes de la historia de vida de Sphaeriidae, 

mediante los rasgos: velum vestigial, asincronía, presencia de sacos y euviviparidad, 
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sometemos a prueba la hipótesis larva primero (HLP), con una tendencia al desarrollo 

directo.  

En segundo lugar, se somete a prueba la reversibilidad de esta tendencia apoyando o 

rechazando la ley de Dollo.  

 

Prediciendo que: 

1.- Existe señal filogenética para la presencia/ausencia de las siguientes estrategias 

reproductivas: ovoviviparidad/euviparidad, sacos embrionarios, patrón incubatorio, 

sincrónico/asincrónico, matrotrofia y reducción del velum. 

 

2.- El ancestro común más reciente en Sphaeriidae se caracteriza por presentar 

ovoviviparidad, la ausencia de sacos, ser sincrónico en la eclosión, ausencia de traspaso de 

nutrientes entre la madre y el embrión y presencia de velum. 

 

3.- Existen diferencias en las tasas de transición evolutiva entre estados de estrategias 

reproductivas, determinando una tendencia hacia la complejidad en el ciclo reproductivo 

(i.e. euviparidad, asincronía, presencia de múltiples sacos y matrotrofía). 

 

4- Existen diferencias en las tasas de transición evolutiva entre estados de la morfología 

asociada a estrategias reproductivas, como es la reducción de estructuras larvales (i.e. el 

velum), lo cual determina una tendencia hacia el desarrollo directo. 

 

5.- Existen correlaciones evolutivas entre los rasgos de estrategias reproductivas y la 

morfología asociada a ellos, lo cual habría determinado una evolución  hacia el desarrollo 

directo.  

 

Objetivos generales: Analizar e interpretar  el patrón evolutivo de las estrategias 

reproductivas adoptadas por los Sphaeriidae mediante el método comparado filogenético, 

con aproximación bayesiana. 
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Objetivos específicos: Estimar la señal filogenética de las estrategias reproductivas 

adoptadas por Sphaeriidae como: estructuras incubatorias (sacos), matrotrofia, euviparidad, 

asincronía y el velum vestigial. 

 

Determinar el ancestro y modo de evolución de cada rasgo involucrado en las complejas 

estrategias reproductivas adoptadas por Sphaeriidae, hacia el desarrollo directo. 

 

Evaluar correlaciones entre reducción del velum (simplificación hacia desarrollo directo) y 

los rasgos adoptados como estrategias reproductivas complejas. 

 

El capítulo II de la siguiente tesis corresponde al aporte de trabajos previos que 

conformaron la línea base para la arquitectura de los subsiguientes capítulos III y IV. Este 

aporte correponde a una serie de trabajos publicados por lo que se incluyeron en la seccion 

anexos. 
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 CAPITULO I: MARCO GENERAL DE LOS MOLUSCOS DULCEACUÍCOLAS 
CHILENOS: DIVERSIDAD Y SISTEMÁTICA DE LA MALACOFAUNA 
DULCEACUÍCOLA 
 
 

Antecedentes generales de la diversidad de bivalvos chilenos 

 

La diversidad de moluscos de agua dulce de Chile se encuentra representada por dos 

órdenes de bivalvos dulceacuícolas Veneroida y Unionoida. Los unionidos se encuentran 

representados solo por la familia Hyriidae, en los trabajos de revisión taxonómica realizado 

por Parada & Peredo (2002), son adscritos al género Diplodon representado por dos 

especies (D. chilensis y D. solidulus. Este trabajo incluye además la sinonimia, localidad 

tipo y distribución geográfica donde las especies han sido registradas. Los caracteres 

diagnósticos más confiables, para la identificación de las especies de Hyriidae, 

corresponden a la morfología de la charnela en adultos, en larvas la presencia o ausencia de 

los dientes larvales y la posición y forma de éstos (Parada & Peredo 2002). Sin embargo, en 

los trabajos de revisión de Letelier & Ramos (2006); Parada & Peredo (2008), se ha 

sugerido que para Chile solo existiría la especie Diplodon chilensis.  

El conocimiento actual de los bivalvos dulceacuícolas en Chile es limitado y su estudio ha 

permanecido relegado en las últimas décadas. Diversos autores concuerdan que una causal 

seria la falta de interés de los especialistas en este grupo (Parada & Peredo 2002; 2006). 

Como consecuencia de ello, el conocimiento se encuentra fragmentado y aspectos 

relacionados con la diversidad taxonómica, filogenia y biogeografía en la literatura son 

escasos (Valdovinos 2006). No obstante, existen algunos aportes relacionados 

principalmente con aspectos ecológicos, lo que se ha evidenciado mayoritariamente en 

bivalvos de la familia Hyriidae, destacándose por su capacidad filtradora (Valdovinos & 

Cuevas 1996; Fuentealba & Henríquez 2006) y el importante rol trófico que desempeñan en 

los ecosistemas dulceacuícolas (Soto & Mena 1999). Por tal razón han sido reconocidos 

potenciales bioindicadores (Silva et al. 2007), siendo utilizados en procesos de 

biorremediación (Mena 1997; Lara et al. 2002; Parada 2008). Otros aspectos estudiados en 

el grupo comprenden parámetros de vida, biológicos, reproductivos, dinámica poblacional 

y descripción de patrones espaciales (Parada et al. 1987; Lara & Parada 1988; Parada et al. 
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1989; Parada et al. 1990; Lara & Parada 1991; Lara & Parada 2008). También se han 

desarrollado estudios de variabilidad genética poblacional, la que ha sido correlacionada 

con los parámetros fisicoquímicos (Fuentealba et al. 2011). Actualmente a nivel mundial la 

familia se encuentra restringida a Australasia y Sudamérica (Walker et al. 2001; Baker et al. 

2004), compuesta de 93 especies las cuales representan el 10.9% de la diversidad del orden 

Unionoida (Walker et al. 2001, Graf & Cummings 2007). Esta familia se encuentra 

representada por las subfamilias Hyridellinae, Cucumerunioninae, Velesunioninae, 

Lortiellininae e Hyriinae (McMichael & Hiscock 1958). El origen de la familia Hyriidae en 

Sudamérica ha sido enigmático de abordar (Parada & Peredo 2002). Desde el punto de vista 

filogenético, la información molecular disponible a diferencia de lo que ocurre con el resto 

de las otras familias de Unionoida es limitada (Parada & Peredo 2002). Trabajos 

preliminares han sugerido un origen norteamericano (Parodiz 1969) y otros 

alternativamente basados en la filogenia han sugerido un origen desde Australasia (Graf & 

Foiguil 2000). Su registro fósil, comprende especies datadas desde el Triásico (Henderson 

1935) y una distribución acotada en Nueva Zelanda, Australasia, Sudamérica y Antártica 

durante Gondwana. Los miembros de estas familias se caracterizan por presentar larvas 

gloquideos (Gonzáles 1998), gonocorismo, algunos serian hermafroditas facultativos y con 

desarrollo directo, sin embargo los estudios son muy limitados y esta modalidad de 

desarrollo directo se ha demostrado ocasionalmente para algunas especies (Fuentealba et al. 

2010). 

 

Dentro de los bivalvos dulceacuícolas veneroideos, la familia Sphaeriidae ha sido 

ampliamente estudiada, reconocida como un grupo diverso y de distribución cosmopolita 

(Burch 1975; Kuiper 1983). Sin embargo, aspectos relacionados con la sistemática del 

grupo son controversiales, dada la gran variabilidad alométrica y ecofenotípica de las 

valvas, variación que es observada en la mayoría de los taxa dulceacuícolas (Holopainen & 

Kuiper 1982; Bailey et al. 1983; Dyduch-Falinowska 1988). Esta situación, ha contribuido 

a la sobreestimación de la diversidad específica en Sphaeriidae (Kuiper 1983). En este 

sentido, diversos autores concuerdan que la sistemática ha sido confusa de abordar por dos 

razones: 1- el número de caracteres morfológicos analizados han sido limitados y 2- los 

análisis preliminares sobre la base de la morfología se restringieron a una única 
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metodología cladística, sobre la cual derivaron las primeras propuestas para el 

reordenamiento taxonómico (Meier-Brook 1986; Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 

2000; Dreher Mansur 1993; Korniushin 1998a). Esta problemática se ha intensificado aún 

más, cuando se han realizado estudios de sistemática molecular (Cooley 1998; Park & Ó 

Foighil 2000; Cooley & Ó Foighil 2000), los cuales caen en contradicción con los análisis 

que incorporan morfología, siendo estos, actualmente la base que sustentan la sistemática 

del grupo. El sistema conservativo apoyado por los estudios cladísticos tradicionales y 

basados en la morfología reconocen a dos subfamilias: Euperiinae y Sphaeriinae. 

Euperiinae, con dos géneros (Eupera Bourguignat, 1854 y Byssanodonta d’ Orbigny, 

1835), fue reconocida originalmente por Heard (1965), quien además de observar 

diferencias en los sifones y glándula del biso consideró aspectos del desarrollo embrionario, 

caracterizando la incubación en los ctenidios y el desarrollo de grandes huevos con 

contenido nutritivo. Sphaeriinae presenta tres géneros (Sphaerium Scopoli, 1777, Pisidium 

Pfeiffer, 1821 y Musculium Link, 1807), los cuales tienen huevos más pequeños sin 

contenido nutritivo y desarrollo en sacos de incubación.  

 

Los géneros de estas subfamilias son diagnosticados fundamentalmente sobre la base de 

caracteres conquiológicos, morfología de la anatomía blanda y aspectos reproductivos 

involucrados en el desarrollo embrionario (Burch 1975; Kuiper 1983; Heard 1977; Ituarte 

1988, 1989), lo cual ha tenido un consenso mundial, excepto con la escuela con la 

propuesta malacológica rusa de Starobogatov. La propuesta de esta escuela, según diversos 

investigadores sobrestima la diversidad alfa actualmente existente (Korniushin 1998a y b; 

Bogan & Bouchet 1998). A nivel específico los principales caracteres utilizados en la 

identificación son el contorno, forma general y aspecto de la conchilla, ornamentación de la 

superficie, ciertas características de la charnela, posición y forma del ligamento, se incluyen 

además caracteres de la anatomía blanda (número de aberturas del manto, número de 

branquias, desarrollo de las mismas, morfología del nefridio) y el desarrollo de la 

musculatura radial interna del manto (incluyendo los retractores de los sifones). 

Adicionalmente, bajo el nivel genérico para los Sphaeriinae, se han propuesto subgéneros, 

sistema actualmente validado para Norteamérica (Burch 1975). Esta propuesta surgió de los 

trabajos de Lee & Ó Foighil (2003), a partir de un análisis filogenético utilizando 
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secuencias ribosómicas nucleares y mitocondriales. Estos autores proponen una 

clasificación genérica y subgenérica de la subfamilia Sphaeriinae. Este nuevo esquema 

propone cinco, en lugar de los tres géneros (Sphaerium, Musculium y Pisidium), del sistema 

tradicional, cuatro de los cuales corresponden a los tradicionales subgéneros previamente 

reconocidos: 1- Pisidium: Pisidium s.s. Pfeiffer, 1821; 2-Cyclocalyx Dall, 1903; 3-

Afropisidium Kuiper, 1962; 4-Odhneripisidium Kuiper; 5-Sphaerium Scopoli, 1777, éste 

último con 2 subgéneros (Sphaerium s. Scopoli, 1777 y Musculium Link, 1807). La 

condición monofilética de la mayoría de los géneros propuestos por Lee & Ó Foighil 

(2003) tienen sólido soporte, sin embargo, los autores reconocen que la información 

incluida sobre representantes de Sudamérica austral es limitada. Esta problemática se 

acentúa en el reordenamiento subgenérico de miembros de Pisidium, clado que cae en 

conflicto con las filogenias basadas en morfología (Dreher-Mansur & Meier-Brook 2000; 

Lee 2001; Korniushin & Glaubrecht 2002, 2006). Por tal razón, se prefiere actualmente 

seguir considerando la diversidad subgenérica del sur de Sudamérica según el esquema 

tradicional, reconociendo solo a la designación genérica de Pisidium (Ituarte 2007).  

 

Respecto a la distribución global de Sphaeriidae, Eupera se distribuye solamente en las 

regiones Neotropical y Etiópica; Pisidium, Musculium y Sphaerium son cosmopolitas 

estando representados en Sudamérica Austral por 22 especies,, de las cuales 19 

corresponden a Pisidium, el género más diverso en la Región Neotropical y Holártica; 

Byssanodonta un género muy próximo a Eupera, tiene una distribución muy restringida 

siendo endémica de un sector en la cuenca alta del Río Paraná, reconocido como género 

monotípico (Ituarte 2007). Para Chile, se reconocen tres géneros: Pisidium representado por 

siete especies distribuidas a lo largo del territorio nacional. P. chilense (d Orbigny 1846), P. 

magellanicum (Dall 1908), P. lebruni (Mabille1884), P. observationis (Pilsbry 1911), P. 

meierbrooki (Kuiper & Hinz 1983) P. huillichum (Ituarte 1999) y P. llanquihuense (Ituarte 

1999). El género Sphaerium representado por dos especies S. lauricochae (Philippi 1869) y 

S. forbesi (Philippi 1869), ocupando el área altoandina de las tres regiones, compartiendo 

territorio con Perú y Bolivia. El género Musculium, también representado por dos especies 

M. argentinum (d Orbigny 1835) y M. patagonicum (Pilsbry 1911), ocupan la región 
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centro-sur y austral de Chile, compartiendo áreas de distribución con Argentina (Parada & 

Peredo 2002; Parada & Peredo 2006). 

 

Desde su origen, el cual data a partir del Cretácico (Keen & Dance 1969), esta familia ha 

tenido la facultad de radiar exitosamente en una gran variedad de sistemas límnicos (Haas 

1969; Hubendick 1979; Kuiper 1983). Actualmente, habitan una gran diversidad de cuerpos 

dulceacuícolas desde sistemas lóticos como lénticos incluyendo estuarios (Burch 1975; 

Kuiper 1983; Morton 1985). Destacan por su gran capacidad adaptativa, algunos 

ejemplares sobreviven en pequeños charcos y presentan la facultad de resistir periodos de 

desecación estacionales, tales como Sphaerium occidentale y Musculium securis (McKee & 

Mackie 1980) y Pisidium personatum y Psidium obtusale (Kerney 1999). Se ha 

demostrado, que los Sphaeriinae frente a la presión por alimento, son capaces de adoptar 

nuevas estrategias durante la fase reproductiva tales como, la modificación tamaño y 

número de la nidada, asegurando la sobrevivencia de los descendientes (Beekey & Karlson 

2003). En general los esféridos se caracterizan por ser poliploides, presentar 

hermafroditismo y viviparia. En este sentido: euvivíparos corresponden a la subfamilia 

Sphaeriinae y ovovivípara es típica de los Euperiinae (Korniushin & Glaubrecht 2002). 

Sphaeriidae presenta desarrollo directo, complejidad en los ciclos de vida, incubación de 

embriones y liberación de juveniles bentónicos (Mackie et al. 1974). Si bien la 

ovoviviparía, en general, es considerada inusual en moluscos, tal condición es encontrada 

frecuentemente en moluscos dulceacuícolas (Graf & Ó Foighil 2000; Glaubrecht 1996), lo 

que pudo ser clave en la adaptación de estos organismos a los ambientes de agua dulce 

(Heard 1977; Mackie 1978; Hetzel 1994; Cooley & Ó Foighil 2000). Los tamaños adultos 

varían desde 6 a 22 mm de longitud valvar, aunque la mayoría oscilan alrededor de 1cm, 

por lo que su estudio ha sido considerado laborioso y complejo fundamentalmente bajo una 

perspectiva taxonómica (Valdovinos 2008; Souza et al. 2008). De acuerdo las 

características morfológicas y al tamaño de la valva, han sido llamados comúnmente “pill 

clams” o “fingernail clams” (Sobarzo et al. 2002). Respecto a estudios Sphaeriidae a nivel 

nacional, la literatura es menos abundante y los aspectos que se han abordado corresponden 

a temáticas citogenéticas (Jara-Seguel et al. 2005). Algunos aportes dan cuenta de la 

dinámica e historia de vida pero solo a nivel intraespecífico (Peredo et al. 2009). Nuestra 
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meta en este primer capítulo es aportar antecedentes generales sobre los bivalvos 

dulceacuícolas y una breve síntesis sobre Gasterópoda. 

Antecedentes generales y diversidad de gasterópodos chilenos 
 

En los ecosistemas dulceacuícolas de Chile, al igual que en los de otros países del extremo 

sur de Sudamérica, se encuentran especies de gasterópodos con un elevado grado de 

endemismo, que presentan relaciones zoogeográficas arcaicas de tipo gondwánico (von 

Ihering 1891; Meier-Brook 1984; Van Bruggen 1980, Pugh & Scott 2002), los cuales 

constituyen elementos funcionalmente relevantes en las comunidades bentónicas de tales 

ecosistemas (Valdovinos 1989; Muñoz et al. 2001; Figueroa et al. 2002; Parra et al. 2002; 

Valdovinos et al. 2004). A pesar de estos antecedentes no existen estudios biogeográficos, 

ni revisiones sistemáticas actuales. Considerando su rol ecosistémico y potenciales 

bioindicadores, como se les ha considerado en otras latitudes, tampoco existen estudios 

ecológicos. Como consecuencia de estos antecedentes, el estado del conocimiento en 

términos generales de los gasterópodos dulceacuícolas en Chile, ha progresado mucho más 

lento en comparación a los bivalvos. Respecto a la diversidad de familias y géneros, 

podemos afirmar que la fauna de gasterópodos se encuentra integrado por las familias: 

Chilinidae (género Chilina Gray 1828), Physidae (género Physa Draparnaud 1801), 

Lymnaeidae (género Lymnaea Lamarck 1799), Planorbidae (género Biomphalaria Preston 

1910), más lapas de la familia Ancylidae (Anisancylus Pilsbry 1924 y Uncancylus Pilsbry 

1913) e Hydrobiidae (una especie del género Potamolithus Pilsbry 1896 y Littoridina 

Souleyet 1852). La familia Chilinidae se distribuye en el Neotrópico, Australasia y Nueva 

Zelanda, Physidae se distribuye en el Neártico y Neotrópico, Lymnaeidae Holártico, Neo 

trópico y Australasia, Planorbidae y Ancylidae ambas de distribución cosmopolita 

exceptuando la Antártica. Si bien, el inventario de los gasterópodos dulceacuícolas chilenos 

se inició de manera incipiente en el siglo XVIII (e.g. Bruguière 1789) y continuó en el siglo 

XIX (e.g. Gray 1828, King & Broderip 1832, Broderip & Sowerby 1832, d´Orbigny 1835, 

1837, Sowerby 1838, 1874, Anton 1839, Gould 1847, Philippi 1860, Dall 1870, von 

Frauenfeld 1865, Smith 1881, Rochebrune & Mabille 1885, Clessin 1886, Jousseaume 

1887, Mabille & Rochebrune 1891), no es hasta inicios y mediados del siglo XX que el 

número de nuevas especies descritas comienza a estabilizarse (con las contribuciones de 
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Smith 1905, Strebel 1907, Pilsbry 1911, Marshall 1924, 1933, Biese 1944, 1947, 1948, 

1951, Haas 1951). Con posterioridad, desde la última mitad del siglo XX hasta ahora, el 

número de nuevas especies descritas ha sido notablemente bajo (e.g. Valdovinos & Stuardo 

1991). Posteriormente un trabajo reciente de Valdovinos (2006), entrega un listado 

completo de las especies encontradas a lo largo del territorio nacional, cuantificando un 

total de 73 especies, que se encuentran en permanente estado de revisión, llevando consigo 

a modificaciones nomenclaturales que serán discutidas más adelante. En relación a estudios 

filogenéticos de los grupos nacionales, ambos bastante recientes han sido llevados a cabo 

en Planorbidae y de manera preliminar en Hydrobiidae. Respecto a Planorbidae los estudios 

filogenéticos se han limitando a algunas especies de la zona norte. Sin embargo han 

permitido aportar valiosa información sobre eventos vicariantes y las relaciones específicas 

de Biomphalaria durante el Pleistoceno (Collado et al. 2011). Los estudios filogenéticos 

relacionados a Hidrobiidae han permitido inferir sobre las relaciones filogenéticas 

existentes con grupos provenientes desde el lago Titicaca y confirmar la existencia de 

Heleobia reemplazando de esta forma a Littoridina, en territorio nacional (Kroll et al. 

2012).  
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CAPITULO II: ENDEMISMO, PATRONES DE DIVERSIDAD, DISTRIBUCIÓN, 
NUEVOS REGISTROS DE GASTROPODA Y MODIFICACIONES 
NOMENCLATURALES. 
 

B- Problemáticas nomenclaturales y nuevos registros 

Nuevos aportes y modificaciones nomenclaturales del genero Littoridina (Souyelet 
1852). 

 

Resumen 

 

Se entregan antecedentes sobre la modificación nomenclatural del genero Littoridina 

(Souyelet 1852), los que actualmente son reconocidos como Heleobia. Se destacan los 

principales avances en los dos últimos años, basados en la morfología peniana y análisis 

moleculares que permitieron validar a las siguientes especies: Heleobia  chimbaensis, 

Heleobia cumingii, Heleobia limariensis y  Heleobia loaensis. 

 

Palabras claves: Littoridina, Heleobia, morfología peniana, glándulas apocrinas 

 

En Chile el género Littoridina se encuentra representado por un total de 21 especies, 

distribuidas a lo largo de todo el territorio nacional (Valdovinos 2006), compuesto por las 

especies, Littoridina atacamensis (Philippi, 1860); Littoridina bruninensi Biese, 1944;  

Littoridina compacta Biese, 1944; Littoridina copiapoensis Biese, 1944; Littoridina 

coquimbensis Biese, 1944; Littoridina chimbaensis Biese, 1944 ; Littoridina choapaensis 

Biese, 1944;  Littoridina cumingii Biese, 1944; Littoridina gracilis Biese, 1944; Littoridina 

limariensis Biese, 1944; Littoridina loaensis Biese, 1947; Littoridina magallanica Biese, 

1947; Littoridina oblonga Biese, 1944; Littoridina obtusa Biese, 1944, Littoridina 

opachensis Biese, 1947; Littoridina pachispira Biese, 1944; Littoridina pueloensis Biese, 

1944; Littoridina santiaguenses Biese, 1944; Littoridina simples Pilsbry, 1911; Littoridina 

striata Biese, 1944 y Littoridina transitoria Biese, 1947. 

Estos gasterópodos descritos para Hidrobiidae, fueron asignados a Littoridina hasta el año 

2011, bajo dudosos criterios taxonómicos, basados en la morfología de la concha (Souleyet 

1852; Valdovinos 2006; Fuentealba et al, 2010). Un rasgo, cuya variación es fuertemente 
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influenciada por las condiciones locales del ambiente Rummi (1991), por lo que se prefiere 

utilizar para la diagnosis el sistema reproductor. 

La diagnosis de Heleobia (Fig.1), se basa en el sistema reproductor masculino, la presencia 

de glándulas apocrinas y para Littoridina la presencia de papilas en el pene (Hershler & 

Thompson 1992) 

Estudios previos realizados Hubendick (1955), describieron por primera vez el órgano 

copulatorio de un ejemplar asignado como Littoridina, determinando posteriormente, que 

este material correspondería indudablemente al genero Heleobia (Stimpson, 1865), 

perteneciente a la familia Cochliopidae y a la especie H. chimbaensis (Biese, 1944). Esta 

situación indudablemente, incremento la confusión existente en la identificación correcta de 

los miembros de Hydrobiidae y Cochliopidae en Chile (Fuentealba et al. 2010). El primer 

trabajo, destinado a esclarecer la presencia de ambos grupos consistió en una revisión 

exhaustiva, basado en la morfología penianana realizado por Collado et al. (2011). Este 

trabajo, permitió, descartar la presencia de algunos miembros de Littoridina en territorio 

nacional, registrando un total de 28 especies de Heleobia y 10 subespecies de las cuales 26 

serían formas endémicas, excluyendo la existencia de Littoridina  

Con la incorporación de especies nacionales de Cochliopidae en la siguiente tesis, se 

confirma la existencia de las siguientes especies del genero Heleobia: Heleobia  

chimbaensis, Heleobia cumingii, Heleobia limariensis y Heleobia loaensis. Estos análisis 

sugieren además, que estas especies, se habrían originado en el altiplano Boliviano y 

mediante eventos promovidos por procesos de colonización recientes, se habrían 

establecido en territorio nacional (Kroll et al. 2012).  

Finalmente, aún queda un grupo de especies que validar al extremo Sur, a partir de los 46ºS 

del territorio nacional, las que podrían aportar información relevante sobre la distribución y 

diversidad de este grupo de gasterópodos. 
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Figura 1: Anatomia estructura peniana de Littoridina (izquierda) y Heleobia (derecha). Ga: 

glándulas apocrinas modificado de Hershler & Thompson (1992).
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CAPITULO III: RELACIONES FILOGENÉTICAS DE SPHAERIIDAE 
(VENEROIDA) E HYRIIDAE (UNIONOIDA). 
 

Reconstrucción filogenética de Sphaeriinae (Veneroida: Bivalvia) y la posición 
filogenética de Pisidium chilense (d'Orbigny, 1846). 

 

Resumen 
 

Sphaeriidae es una familia de bivalvos dulceacuícolas de distribución cosmopolita, 

conocidos como “finger clams”. Estudios filogenéticos han contrastado principalmente la 

monofilia del genero Pisidium, clado que se recupera en los árboles morfológicos, sin 

embargo en los árboles de genes es parafilético. Estos estudios han sugerido, que la 

incorporación de taxa sudamericanos podría ayudar a resolver el problema En el presente 

estudio se somete a prueba la hipótesis de monofilia de Pisidium y la posición filogenética 

de la especie P. chilense, mediante la incorporación de nuevas secuencias de esta especie 

endémica a Chile. Se utilizó secuencias del gen ribosomal nuclear del primer espaciador 

interno (ITS-1), analizadas bajo inferencia Bayesiana (IB). Los resultados revelan que 

Sphaeriinae es un clado monofilético PP=98, dentro del cual es posible reconocer dos 

grupos monofiléticos representado por miembros de Pisidium PP=98 y Musculium PP=98, 

sin embargo Sphaerium es parafilético. Pisidium chilense forma un grupo monofilético con 

las especies sudamericanos PP=98. 

 

Palabras claves: Sphaeriidae, Sphaeriinae, Pisidium chilense, reconstrucción filogenética 

 

Introducción  

 

Los bivalvos dulceacuícolas de la familia Sphaeriidae conocidos como “finger clams, se 

encuentran distribuidos a lo largo de todo el territorio nacional (18ºS a 56ºS), habitando una 

gran variedad de ecosistemas de agua dulce (Fuentealba et al. 2010). 

 En los últimos años el conocimiento sistemático de Sphaeriidae en Chile, ha presentado 

avances considerables desde la publicación “Estado actual de la taxonomía de bivalvos 

dulceacuícolas chilenos: Progresos y conflictos” Parada & Peredo (2002). Este trabajo ha 
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permitido por primera vez, el reordenamiento taxonómico y territorial de las especies 

actuales, incluyendo nuevos registros descritos para las cuencas trasandinas (Sobarzo et al. 

2002). Posteriormente el trabajo de Sobarzo et al. (2002), es complementado con los 

estudios de revisión de Ituarte (2007), en su publicación sobre las especies de Pisidium 

Pfeiffer de Argentina, Bolivia, Chile, Perú y Uruguay, reconociéndose actualmente, un total 

de once especies distribuidas entre los géneros Sphaerium: S. lauricochae Ituarte (1995),  S. 

forbesi Ituarte (1995), Musculium: M. argentinum, M. patagonicum  y Pisidium: P. 

magellanicu,. P. Lebruni,  P.observationis, P. meierbrooki, P. huillichum, P. 

llanquihuense. De estas especies la mas abundante en la zona centro desde los 35º a 40º S, 

corresponde a Pisidium chilense (Parada & Peredo 2006). 

Sin embargo, los estudios filogenéticos recientes de Sphaeriidae, han considerado un 

mínimo de los taxa sudamericanos, incorporando únicamente ejemplares desde Argentina y 

Ecuador, por lo que las relaciones filogenéticas de ejemplares chilenos, aún permanecen 

desconocidas e inciertas (Lee & Ó Foighil 2003).  

La reconstrucción filogenética de la familia Sphaeriidae en un contexto mundial, ha sido 

compleja de abordar. Según lo planteado por a Lee (2004), los estudios filogenéticos entre 

los datos morfológicos y moleculares de Sphaeriidae, han producido resultados 

contradictorios, Inclusive, el autor afirma que existe incongruencia, entre las propias 

reconstrucciones filogenéticas morfológicas (Dreher-Mansur & Meier-Brook 2000; Lee 

2004; Korniushin & Glaubrecht 2002, 2006). Para Graf (2013), ambas filogenias resultan 

inconciliables y que el mayor obstáculo para progresar en temáticas filogenéticas y 

evolutivas, es el número de investigadores que trabajan en estos grupos de bivalvos, lo que 

influye sin duda en el número de organismos incluidos en la filogenia. Sin embargo, la 

naturaleza de los caracteres también puede influir directamente en los resultados obtenidos  

Los primeros estudios filogenéticos realizados por Meier-Brook (1986) se enfocaron en 

Pisidium y en resolver las relaciones subgenéricas de la subfamilia Sphaeriinae. Este 

análisis soportado por 13 caracteres morfológicos sustentaron la monofília de Sphaeriinae, 

sin embargo, las relaciones entre Pisidium, Odhneripisidium y Afropisidium no fueron 

resueltas demostrando la polifilia para Pisidium. Históricamente, el primer análisis 

filogenético a nivel mundial, en Sphaeriidae fue realizado por Dreher-Mansur & Meier-

Brook (2000) a nivel de subfamilia y abordó fundamentalmente las relaciones 
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intragenéricas. Este análisis, consideró un set de 49 caracteres de la anatomía blanda y de la 

valva. Los resultados sostuvieron la monofilia de Sphaeriidae mediante diez sinapomorfías. 

Respecto a las relaciones a nivel genéricas se encontraron, dos clados, uno representado por 

Eupera y Byssanodonta al que llamaron Euperiinae (monofilético), apoyado por siete 

sinapomorfías, y otro conformado por la topología (Sphaerium (Musculium, Pisidium)), 

asignado como Sphaeriinae (monofilético), apoyado por cuatro sinapomorfias, todas 

derivadas del nefridio. Respecto a Sphaerium, Musculium y Pisidium son recuperados 

como un clado. 

No obstante, estos resultados sustentados por un conjunto de caracteres del nefridio, para 

diversos investigadores fueron incongruentes con los primeros estudios taxonómicos que 

consideraban otros rasgos anatómicos (Koningsmann 1975). Estos estudios, fueron 

enfocados en el objetivo central de determinar si Sphaerium y Musculium eran lo 

suficientemente diferenciables, como para ser considerados en un status genérico 

independiente. Según Korniushin (1991), ambos géneros tienen relaciones filogenéticas 

cercanas, según la modalidad de reproducción compartida, sugiriendo a Sphaerium y 

Musculium son clados hermanos. Otra filogenia morfológica, propuesta por Lee (2004), que 

incluyó un mayor número de taxa, sostiene que Sphaerium y Musculium, sostienen un 

grupo monofilético, sin embargo Pisidium es parafilético. Estos resultados, no son 

congruentes con los árboles basados en  morfología  anteriores, por lo que el autor concluye 

que los caracteres morfológicos informativos son aun insuficientes para validar las 

relaciones filogenéticas entre los miembros de Sphaeriinae. 

Estudios posteriores, realizados por Korniushin & Glaubrecht (2006), basados en 69 

caracteres morfológicos involucrando rasgos reproductivos y morfología blanda, recuperan 

a Sphaeriinae y Euperiinae como clados, a Pisidium como otro clado y hermano de 

Musculium, reafirmando la propuesta inicial planteada por Dreher-Mansur & Meier-Brook 

(2000). 

Con la incorporación de datos moleculares, en la reconstrucción filogenética realizada por 

Park & Ó Foighil (2000), utilizando secuencias del gen 28 rDNA, se  recupera nuevamente 

la monofilia de Sphaeriidae, la cual queda representada por dos grupos monofiléticos, a los 

que designaron a las subfamilias Sphaeriinae y Euperinae. No obstante, en el interior de 
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estos clados resultan inconsistentes las relaciones de Pisidium y Sphaerium, los cuales 

resultaron parafiléticos. 

Una nueva propuesta filogenética planteada por Cooley & Ó Foighil (2000), basada en el 

gen 16 S rDNA, sugiere que Sphaerium y Musculium forman un clado, en donde 

Musculium es monofilético anidado dentro de Sphaerium. Además, Pisidium es recuperado 

como parafilético, en donde P. sterkianum es hermana del resto de los Sphaeriinae. 

Reconstrucciones posteriores, realizadas por Lee & Ó Foighil (2003) incorporando el gen 

nuclear ITS-1 y mitocondrial 16S, proponen en lugar de los tres géneros reconocidos por 

Park & Ó foighil (2000) cinco subgéneros: Afropisidium, Odhneripisidium, Pisidium, 

Cyclocalyx y Sphaerium. Cuatro de estos fueron reconocidos monofiléticos dentro de 

Sphaeriinae, sin embargo, la parafília de Pisidium se mantiene. Además, estos mismos 

trabajos concluyen que la posición de Pisidium sterkianum (Argentina) y Psidium sp. 

(Ecuador) es confuso, siendo las únicas especies sudamericanas de Pisidium representadas 

en esta filogenia y finalmente resueltas como grupos parafiléticos dentro de Sphaeriidae. 

Por tal razón los autores de esta filogenia, consideran que esta situación podría ser resuelta 

con la incorporación de un mayor número de otras latitudes. 

Esta diferencia entre la evidencia molecular y morfológica, planteada por Lee (2004), quien 

sugirió que podría ser consecuencia de la falta de un mayor número de caracteres 

morfológicos informativos, nos permite actualmente sugerir que ambas propuestas podrían 

seguir patrones de evolución distintos. En este caso la inconsistencia entre estas evidencias 

se debería a que los caracteres morfológicos son bastante plásticos y convergentes 

evolutivamente.  

En el presente estudio se somete a prueba la hipótesis de monofilia de Pisidium y la 

posición filogenética de la especie Pisidium chilense, mediante la incorporación de una 

nueva secuencia del gen ITS de esta especie endémica en Chile. 
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Materiales y métodos 

 

Obtención y extracción de secuencias de ADN de Sphaeriidae 

 

Se obtuvieron secuencias de aproximadamente 645 bp del gen del transcrito interno ITS-I 

desde Genbank de 43 especies. El grupo interno estuvo conformado por 42 especies 

representativas de los géneros Musculium, Pisidium y Sphaerium (Sphaeriinae), y el grupo 

externo por Eupera cubensis y Eupera platensis (Euperiinae). A esta base de datos se 

incorporo una secuencia de un ejemplar de Pisidium chilense, una especie endémica a Chile 

previamente no secuenciada. Detalles de los taxa incluidos, número de acceso a Genbank y 

referencias bibliográficas, son mostrados en la Tabla I. El ejemplar de Pisidium chilense 

fue colectado desde Chile, Región del Bíobío Laguna chica de San Pedro (73° 05' S; 73°10' 

O), y conservado en alcohol al 95%. Las extracciones de Pisidium se realizaron con el 

ejemplar completo incluyendo la concha, mediante el protocolo CHELEX. Este consiste en 

2 µl de Proteinasa K de concentración 10 microgramos/microlitros en agua miliQ y 150 µl 

de Chelex. Para la posterior amplificación se utilizaron los primers del gen ITS-1 (White et 

al. 1996). El protocolo de amplificación de Sphaeriidae se realizó a una temperatura inicial 

de 65 ºC la cual decrecerá cada 2ºC por ciclo hasta alcanzar una temperatura 50-55ºC 

durante 35 ciclos. Los productos de PCR amplificados, fueron separados en un gel de 

agarosa al 1% (TAE). Los amplificados se enviaron para su posterior secuenciación a 

Macrogen (Korea). Las secuencias fueron editadas con CodonCode Aligner v 4.04 Demo.  

 

Reconstrucción filogenética 

 

Las secuencias fueron alineadas utilizando el programa CLUSTAL X versión 2.0 (Larkin et 

al. 2007). Los valores de los parámetros de alineamiento usados fueron los especificados 

(gap opening penalty=15, gap extensión penalty=6.6 y delay divergent sequences=30). Los 

gaps en la secuencia fueron tratados como datos faltantes. Luego de la edición y 

alineamiento se evaluó la calidad de las secuencias para los análisis filogenéticos mediante 

el test de saturación desarrollado por Xia et al. (2003) e implementado en el programa 
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DAMBE 4.2 (Xia & Xie 2001). Esta prueba estima un índice de saturación de las 

secuencias (Iss) y lo compara con un índice de saturación crítico (Iss.c) generado mediante 

un proceso de aleatorización con un 95% de confianza (Xia 2000; Xia & Lemey 2009; Xia 

& Xie 2001). Para estimar la probabilidad a posteriori de los árboles filogenéticos, se 

utilizaron Cadenas de Markov Monte Carlo con inferencia Bayesiana (BMCMC). El 

método BMCMC asegura que los árboles sean muestreados de acuerdo a su probabilidad de 

ocurrencia utilizando un modelo de evolución de secuencias.  

Para considerar explícitamente en el análisis la heterogeneidad en las tasas y patrones de 

evolución se utilizaron modelos mixtos según lo descrito por Pagel & Meade (2004), 

basados en el modelo General de Tiempo Reversible (GTR; Rodríguez et al. 1990). Los 

modelos mixtos permiten detectar diferentes patrones de evolución en las secuencias, sin el 

conocimiento a priori de esos patrones ni necesidad de particionar los datos. El 

procedimiento Reversible Jump Markov Chain Monte Carlo (RJMCMC) fue utilizado para 

encontrar el número de matrices GTR del modelo mixto que mejor se ajustó a los datos. 

Esta aproximación permite explorar diferentes modelos de evolución (en este caso número 

de matrices GTR) y sus respectivos parámetros, convergiendo en el modelo que mejor se 

ajusta a los datos en la muestra de árboles (Pagel & Meade 2008). Nueve cadenas 

independientes fueron generadas, obteniendo aproximadamente 100.000.000 árboles 

filogenéticos mediante el método BMCMC, muestreando cada 10.000 árboles para asegurar 

la independencia de los muestreos. Se escogió una de las cadenas que convergieron en la 

misma zona (i.e. tuvieron la misma probabilidad a posteriori), quitando los primeros 1000 

árboles que estaban fuera de la zona de convergencia. Se remuestreo cada 29 árboles 

obteniendo una muestra de 269 árboles no autocorrelacionados (p < 0,0001). Estos análisis 

se llevaron a cabo en el software Bayes Phylogenies v 1.0 (Pagel & Meade 2004) y las 

autocorrelaciones parciales en el software Statistica v 7 (Statsoft Inc. 2001). Las distintas 

topologías de los diferentes análisis fueron visualizados en Bayes Trees 1.0 (Meade & 

Pagel 2009) donde se estimo el valor de probabilidad a posteriori de los nodos (PP).  

Resultados 

 

El test Xia et al. (2003) mostró valores de saturación significativamente menores al Índice 

de saturación calculado (Iss=0.5678  < Iss.c=0.7896,  p = 0.002), indicando de esta forma, 
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un bajo grado de saturación en ellas lo que hace que estas sean óptimaspara su uso en 

reconstrucciones filogenéticas.  

Los resultados obtenidos a partir del método RJMCMC muestran que el modelo que mejor 

se ajustó a la evolución de las secuencias y describe las relaciones filogenéticas es 3 

GTR+G. La reconstrucción filogenética mostró valores de probabilidad a posteriori sobre 

80 % para los principales clados estudiados y permite recuperar un clado para Sphaeriinae 

Nodo 1;  PP= 98. Dentro de este clado es posible reconocer dos grupos monofiléticos para 

Pisidium Nodo 2; PP= 99 y Musculium Nodo 5; PP=98. Sin embargo, Sphaerium es 

parafilético respecto a Musculium, el cual se encuentra anidado dentro de Sphaerium 

Además destaca la conformación del clado sudamericano, para miembros de Pisidium con 

un valor de PP=98 (Fig.1). 

Discusión 

 

Respecto a la controversial filogenia de Sphaeriidae y sus relaciones intragenericas, la 

topología obtenida permitió recuperar como grupos monofiléticos a Sphaeriinae. Este 

patrón es consistente con los patrones topológicos propuestos por varios estudios basados 

en morfología de la concha y anatomía blanda (Dreher-Mansur & Meier- Brook 2000; 

Korniushin & Glaubrecht 2002; Korniushin & Glaubrecht 2006) y también con  estudios 

basados en caracteres moleculares (Cooley & Ó Foighil 2000; Lee & Ó Foiguil 2003). 

Respecto a la monofília de los géneros de Sphaeriinae, esta es soportada para Musculium y 

Pisidium. No obstante, el género Sphaerium, es parafilético en relación a Musculium. La 

monofilia de Musculium y  la posición parafilética de Sphaerium, se recupera en todas las 

reconstrucciones previamente propuestas (moleculares y morfologicas), al igual que las 

relaciones filogeneticas existente entre ambos. Se replantea, el efecto de muestreo de taxa 

para Sphaerium, sobre los cuales se reconoce que aun falta por incorporar a estudios 

filogeneticos (Graf 2013), incluyendo ejemplares nacionales, sin embargo las relaciones al 

interior de este clado son debilmente sustentadas. Este aspecto es relevante, porque 

potencialmente podria resolver las inconsistencias filogeneticas, mejorando las 

estimaciones filogeneticas propuestas (Zwickl & Hillis 2002). 

Por otra parte, nuestros resultados recuperan la monofilia de Pisidium, existiendo 

congruencia de este clado, con los obtenidos previamente de las filogenias morfológicas de  
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de Glaubrecht (2006) y Dreher-Mansur & Meier Brook (2000). Estos resultados contrastan 

también con las filogenias moleculares propuestas por Cooley & Ó Foighil (2000) basada 

en el gen 16 S y Lee & Ó Foiguil (2002) quienes utilizaron los genes 16 S y COI, 

La incorporación de Pisidium chilense, permitió recuperar la monofilia de Pisidium con una 

topología altamente sustentada, definiendo la relación filogenética entre las dos especies 

sudamericanas (i.e. Pisidium sterkianum de Argentina, y Pisidium sp de Ecuador), 

conformando ademas un clado sustentado con el apoyo de metodologías probabilísticas en 

que se basan los  modelos mixtos, para describir la evolución del gen ITS, metodologías  

que no habían sido incorporados en análisis filogenéticos previos. 

 

Respecto a los miembros de Sphaerium grupo parafilètico, se plantea la necesidad de 

aumentar el esfuerzo de muestreo de taxa  para incorporar especies sudamericanas, 

actualmente miembros no incluidos en ninguna reconstrucción filogenética. De acuerdo a 

los datos distribuciónales, aportados por Fuentealba et al. (2010), este género tendría mayor 

representatividad en nuestro país solo en la Zona Norte con Sphaerium forbesi y Sphaerium 

lauricochae, los cuales podrían potencialmente aportar valiosa información para resolver el 

status filogenético de Sphaerium. 

 

 



48 
 

Bibliografía 

 

COOLEY LR & D O FOIGHIL (2000). Phylogenetic analysis of the Sphaeriidae 

(Mollusca: Bivalvia) based on partial mitochondrial 16S rDNA gene sequences. 

Invertebrate Biology. 119: 299–308. 

 

DJ. ZWICKL & D M. HILLIS (2002). Increased Taxon Sampling Greatly Reduces 

Phylogenetic Error Syst. Biol. 51(4):588-598. 

 

DREHER-MANSUR MC & C MEIER-BROOK (2000). Morphology of Eupera 

Bourguignat,1854 and Byssanodonta Orbigny, 1846 with contributions to the phylogenetic 

systematics of Sphaeriidae and Corbiculidae (Bivalvia, Veneroida). Arch. Molluskenkunde 

128: 1-59. 

 

FUENTEALBA C, MORRONE J & R FIGUEROA (2010). Análisis de endemismo de 

moluscos dulceacuícolas de Chile. Revista Chilena de Historia Natural 83: 289-298. 

 

GRAF D (2013). Patterns of Freshwater Bivalve Global Diversity and the State of 

Phylogenetic Studies on the Unionoida, Sphaeriidae, and Cyrenidae. American  

Malacological Bulletin 31(1): 135–153. 

 

HEARD WH (1965). Recent Eupera (Pelycepoda: Sphaeriidae) in the United States. The 

American. Midland. Naturalist. 74: 309-317. 

 

ITUARTE C (2007). Las especies de Pisidium Pfeiffer de Argentina, Bolivia, Chile, Perú y 

Uruguay (Bivalvia-Sphaeriidae). Revista del Museo Argentino de Ciencias Naturales, n. s. 

9 (2): 169-203. 

 

KORNIUSHIN AV (1991). Anatomical aspects of the taxonomy and phylogeny of 

Pisidioidea (Bivalvia). In: Proceedings of the Tenth International Malacological Congress 

(Tubingen 1989). Unitas Malacologica, Tubingen, pp. 601–605 



49 
 

 

KORNIUSHIN AV & M GLAUBRECHT (2002). Phylogenetic analysis based on the 

morphology of viviparous freshwater clams of the family Sphaeriidae (Mollusca, 

Bivalvia,Veneroida) Zoologica Scripta 31: (5) 415– 459. 

 

KORNIUSHIN A & M GLAUBREEHT (2006). Anatomy and reproduction of viviparous 

Pisidium (Parapisidium) reticulatum Kuiper, 1966: implications for the phylogeny of 

Sphaeriidae (Mollusca: Bivalvia: Heterodonta). Org. Divers. Evol. 6:185–195. 

 

KONIGSMANN, E. (1975): Termini der phylogenetischen Systematik.BioI. Rundsch., 

13(2) : 99-115 . ]ena. 

 

LARKIN MA, BLACKSHIELDS G, BROWN NP, CHENNA R , MCGETTIGAN PA, 

MCWILLIAM F, VALENTIN H, WALLACE I M, WILM A, LOPEZ R , THOMPSON 

JD, GIBSON TJ & DG HIGGINS (2007). ClustalW and ClustalX version 2.0. 

Bioinformatics 23:2947-2948.  

 

LEE T (2004). Morphology and phylogenetic relationships of genera of North American 

Sphaeriidae (Bivalvia, Veneroida). American . Malacological. Bulletin. 19(1/2):1-13. 

 

LEE T & D Ó FOIGHIL (2003). Phylogenetic structure of the Sphaeriinae, a global clade 

of freshwater bivalve molluscs, inferred from nuclear (ITS-1) and mitochondrial (16S) 

ribosomal gene sequences. Zoological Journal of the Linnean Society 137:245–260. 

 

MEADE A & M PAGEL (2009). Software Bayes trees  V.1.3 

http://www.evolution.reading.ac.uk/BayesTrees.html 

 

MEIER-BROOK C (1986). The question of subgrouping in Pisidium (Eulamellibranchiata: 

Sphaeriidae. In Proceedings of the 8th Inter ational Malacological Congress. Budapest: 

Unitas Malacologica. 

 



50 
 

PAGEL M & A MEADE (2004). A Phylogenetic Mixture Model for detecting pattern-

heterogeneity in gene sequence or character-state data. Systematic Biology 53: 571–81. 

 

PAGEL M & A MEADE (2008). Modelling heterotachy in phylogenetic inference by 

reversible jump Markov chain Monte Carlo. Philosophical Transactions B Royal Society B 

363:3955-3964. 

 

PARK, JK & D Ó FOIGHIL (2000). Sphaeriid and Corbiculid clams represent separated 

heterodont bivalve radiations into freshwater environments. Molecular. Phylogenetic. 

Evololution. 14: 75-88. 

 

PARADA E & S PEREDO (2002). Estado actual de la taxonomía de bivalvos 

dulceacuícolas chilenos: Progresos y conflictos. Revista Chilena de Historia Natural, 75: 

691-701. 

 

PARADA E & S PEREDO (2006). Estado de conocimiento de los bivalvos dulceacuícolas 

de Chile. Gayana 70: 82-87. 

 

RODRIGUEZ F, OLIVER J F, MARIN A & JR MEDINA (1990). The general stochastic 

model of nucleotide substitution. ournal of Theoretical Biology. 142:485–501. 

 

STATSOFT INC. (2001). STATISTICA (data analysis software system), version 7 

www.statsoft.com. 

 

SOBARZO C, JARA-SEGUEL P, PEREDO S & E PARADA (2002). Primer registro de 

Musculium argentinum (d’ Orbigny, 1835) (Bivalvia: Sphaeriidae) en aguas continentales 

chilenas. Gayana Zoologia 66(1): 39-43. 

 

WHITE LR, MCPHERON BA & JR STAUFFER (1996). Molecular genetic identification 

tools for the unionids of French Creek, Pennsylvania. Malacologia 38: 181–202. 

 



51 
 

XIA X (2000). Data analysis in molecular biology and evolution.Kluwer Academic 

Publishers, Boston. 

 

XIA X & Z XIE (2001). DAMBE: data analysis in molecular biology and evolution. 

Journal of Heredity 92:371–373. 

 

XIA X, Z XIE, M SALEMI, L CHEN & Y WANG (2003). An index of substitution 

saturation and its application Molecular Phylogenetics and Evolution 26: 1–7. 

 

XIA X & P LEMEY (2009). A Practical Approach to Phylogenetic Analysis and 

Hypothesis Testing Second edition, Cambridge University Press. 



52 
 

Tablas y figuras 

 
Tabla II: Detalles de los taxa incluidos para Sphaeriidae, número de acceso a Genbank y 

referencias bibliográficas  de las publicaciones asociadas a las secuencias utilizadas en el 

siguiente estudio (*) Grupo externo. 

 

FAMILIA 
SPHAERIIDAE 

N° Acceso Genbank ITS 1 Referencias 

SUBFAMILIA 
EUPERIINAE (*) 

  

Eupera cubensis  AY093501  Lee & O'Foighil (2003) 
Eupera platensis AY093502 Lee & O'Foighil (2003) 
SUBFAMILIA 
SPHAERIINAE 

  

Musculium argentinum AY093503 Lee & O'Foighil (2003) 
Musculium japonicum AY093504 Lee & O'Foighil (2003) 
Musculium lacustre AY093505  AY093506 Lee & O'Foighil (2003) 
Musculium miyadii AY09507 Lee & O'Foighil (2003) 
Musculium partumeium AY093508 Lee & O'Foighil (2003) 
Musculium securis AY093509 Lee & O'Foighil (2003) 
Musculium tranversum AY093510 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium sterkianum AY093512 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium sp. AY093511 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium adamsi AY093513-AY093548 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium casertanum  AY093515-AY093514 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium compressum  AY093518 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium fallax AY093519 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium hallae AY093520 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium hibernicum AY093522 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium lilium AY093523- AY093524 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium nipponense AY093525 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium nitidum AY093526 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium personatum AY093527 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium subtruncatum AY093528 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium supinum AY093529 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium variabile AY093530 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium parvum AY093531 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium japonicum  AY093532 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium dubium AY093533 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium lilljeborgi AY093531 Lee & O'Foighil (2003) 
Pisidium moitesserianum DQ062591 Steiner (2005) 
Pisidium henslowanum DQ0625832 Steiner (2005) 
Pisidium chilense Indet.  En este estudio 
Sphaerium corneum AY093535 -AY093547 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium fabale AY093536 Lee & O'Foighil (2003) 

Sphaerium nucleus 

AY093537 -HM208260 -HM208261- 
HM208262 -HM208263 

Lee & O'Foighil 2003 
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Sphaerium rhomboideum AY093538 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium simile AY093540 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium striatinum AY093541 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium occidentale AY093541 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium novaezelandiae AY093543 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium tasmanicum AY093544 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium solidum GU123690 Stunzenas V (2009) 
Sphaerium baicalense AY093534 Lee & O'Foighil (2003) 
Sphaerium rivicola AY093539- HM01465- HM01466 -

HM01467 
Lee & O'Foighil (2003) 
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Figura 1.Arbol consenso bayesiano por regla de la mayoría de Sphaeriidae, en los nodos se 

muestran los valores de probabilidad a posteriori. Los círculos corresponden a los nodos de 

interés. Las flechas las subfamilias de Sphaeriidae. 
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Reconstrucción filogenética de Hyriidae (Unionoida: Bivalvia) con énfasis en los 
grupos del sur de Sudamérica (Hyriinae). 

Resumen 

 

Hyriidae es una familia de bivalvos estrictamente dulceacuícolas con distribución en 

Sudamérica, Australia, Nueva Zelanda, incluyendo las Islas Solomons. Los estudios 

filogenéticos realizados en Hyriidae son limitados y sus relaciones filogeneticas han sido 

pobremente abordadas. Actualmente es la única familia de Unionoida presente en Chile, sin 

embargo el número de taxa incluidos en reconstrucciones filogenéticas han sido bastante 

escaso, especialmente a esta latitud. Los objetivos del siguiente trabajo son: reconstruir la 

filogenia de Hyriidae (Unionoida), con énfasis en los grupos del sur de Sudamérica, 

incorporando ejemplares de la especies Diplodon chilensis provenientes de la cuenca 

argentina y chilena. Los resultados basados en Inferencia Bayesiana (IB), utilizando el gen 

Citocromo Oxidasa I (COI) revelan que: Hyriidae es un grupo monofilético PP= 99. Dentro 

de este grupo monofilético es posible reconocer tres clados principales: clado 1, 

representado por especies de Nueva Zelanda, con un valor PP=100; clado 2, representado 

por especies australianas PP=98; y clado 3 con especies sudamericanas PP=89. Se observa 

a nivel de subafamilia el sustento de Hyriinae con PP=89, sin embargo Hyridellinae es 

parafilética. 

 

Introducción 

 

En Chile, estudios relacionados a establecer las relaciones filogenéticas de la familia 

Hyriidae, son bastante precarios, inclusive para la mayoría de las especies sudamericanas 

(Fuentealba et al. 2010). Esta familia de bivalvos, en territorio nacional se distribuyen 

desde los 20° a los 56° S de latitud (Peredo & Parada 2006), con una diversidad que se 

encuentra representada sólo por el género Diplodon, con una única especie validada: 

Diplodon chilensis (Gray 1828).  

A nivel mundial, Hyriidae presenta una distribución Gondwánica, encontrándose en 

.Sudamérica, Australia y Nueva Zelanda, incluyendo las Islas Solomons. En el pasado 

habitaron Norteamérica, en donde actualmente solo es posible encontrar ejemplares fósiles 
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(Graf & Ó Foighil (2000a), lo que hace de esta familia un interesante sustrato de estudio, 

enfocados a esclarecer aspectos relacionados con su actual distribución y origen. 

 

Subfamilias de Hyriidae 

 

Históricamente, las primeras propuestas a nivel de subfamilia surgen de los trabajos de  

Simpson (1914), agrupando a todos los miembros australianos dentro de Hyriinae. 

Posteriormente Iridale (1934), descarta a esta subfamilia y es el primero que propone 

asignar a cuatro subfamilias; Hyridellinae, Cucumerunioninae, Velesunioninae, 

Lortiellininae, basado en la morfología valvar. De esta manera, cada género conocido hasta 

entonces representó  a una subfamilia. Mas tarde, McMichael & Hiscock (1958) valida a 

estas subfamilias, mediante el análisis de caracteres de la anatomía interna y la morfología 

de la valva. Posteriormente Hiscock & McMichael (1967), retoman sus estudios y analizan 

larvas gloquideos, planteando que existe bastante similitud entre Lortiellinae y 

Velesunioninae. Haas (1969), paralelamente propone recuperar a Hyriinae, basándose en la 

escultura radial del umbo, reconociendo que sería endémica de Sudamérica, para asignar a 

todos los miembros sudamericanos. La posterior revisión detallada, de la anatomía interna 

de miembros de Hyridellinae, realizada por Bonetto et al. (1987), reveló que existe 

similitud entre todas las subfamilias australasianas mencionadas por McMichael & Hiscock 

(1958).  

Recientemente, enfatizando en los patrones de distribución geográfica, estudios 

filogenéticos, caracterización del umbo y el grado de similitud entre estas subfamilias, se 

han propuesto dos grupos: Los australianos que corresponderían a Hyridellinae y los 

sudamericanos a Hyriinae (Parodiz & Bonetto 1963; Graf & Ó Foighil 2000; Graf & 

Cummings 2006). 
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Filogenia de Hyriinae 

Reconstrucciones filogenéticas para sustentar y entender las relaciones a nivel de 

subfamilia han sido bastante escasos. La mayoría de estos trabajos han abordado la 

filogenia de Hyriidae de forma parcial, considerando un bajo número de miembros de las 

subfamilias sudamericanas; Walker et al., 2006; Hoeh et al. 2009; Whelan et al. 2011; Graf 

2013). El objetivo de estos trabajos estuvieron centrados en resolver hipótesis relacionadas 

con la monofilia de Hyriidae dentro del orden Unionoida (Bogan & Hoeh 2000; Graf 2000, 

Graf & Ó Foighil 2000 a,b; Hoeh et al. 2001; Hoeh et al, 2002;Graf 2002; Roe & Hoeh 

2003; Graf & Cummings 2006; Walker et al., 2006; Hoeh et al. 2009; Whelan et al. 2011; 

Graf 2013). 

Históricamente, son los autores McMichael & Hiscock (1958), quienes plantean las 

primeras especulaciones respecto a las relaciones evolutivas dentro de Hyriidae, sugiriendo  

que los hyriidos Australasianos miembros de Velesunioninae eran primitivos, mientras que 

Lortiellinae e Hyridellinae habrían derivado de Velesunioninae, y finalmente 

Cucumerunioninae habría derivado de Hyridellinae. Este escenario evolutivo estuvo, 

basado fundamentalmente en el grado de complejidad del diafragma que divide las cámaras 

infra y suprabranquial de las estructuras filtradoras. Posteriormente, otro estudio a nivel 

embrionario, realizado por Bonetto et al. (1986) al comparar la morfología de las  larvas 

gloquideos de grupos sudamericanos y australianos basándose en las similitud encontrada 

en los ganchos de fijación, los lleva a concluir que  ambos grupos se encuentran 

relacionados. 

Numerosas reconstrucciones filogenéticas posteriores, basadas en morfología y caracteres 

moleculares y algunos basados evidencia total, han recuperado la monofilia de Hyriidae 

dentro del Orden Unionoida, sin embargo solo los trabajos realizados por (Graf & 

Cummings 2000; Graf & Cummings 2006) han propuesto agrupar jerárquicamente bajo el 

nivel de familia. Graf & Ó foighil (2000), a la subfamilia Hyriinae e Hyridellinae.  En su 

propuesta preliminar utilizando secuencias del gen Citocromo Oxidasa (COI) mitocondrial 

y  ribosomal nuclear (28S), basada en un bajo muestreo taxonómico de ejemplares, 

recuperan con altos valores de soporte el clado de Hyriinae representado por: Diplodon 

chilensis y Castalia sp. Sin embargo Hyridellinae (Hyridella australis, Hyridella depressa, 

Hyridella menziesi y Velesunio angasi), es parafilética respecto a Hyriinae, por lo que 



58 
 

proponen que los hyriidos sudamericanos, se habrían originado por un evento de 

cladogénesis y estarían relacionados a los Hyriidos Australianos, respecto a nueva Zelanda, 

los grupos son relictos de colonizadores australianos corroborando de esta forma la 

propuesta de Bonetto et al. (1986).  

Posteriormente Graf & Cummings (2006), utilizando evidencia total que incluyo rasgos 

morfológicos, ADN ribosomal nuclear (28S) y mitocondrial (COI) y un mayor número de 

ejemplares,  sugieren que únicamente bajo criterios morfológicos  existiría un único rasgo 

que agruparía a todos los miembros de los grupos sudamericanos  y sustentaría a Hyriinae, 

relacionado con la escultura radial del umbo. En este estudio basado en la evidencia total 

proponen que la subfamilia se encontraría anidada en Hyridellinae, por lo que Hyridellinae 

sería parafilética respecto a Hyriinae.  

Según los planteamientos sistemàticos de McMichael & Hiscock (1958), hay que destacar 

que  la presencia de un diafragma perforado,  seria el caracter que permitiría diagnosticar a 

lo miembros de Hyridellinae, sin embargo, la existencia de un diafragma imperforado 

descrito en Hyridella menziesi, ejemplares descritos para Nueva Zelanda no permite validar 

esta propuesta, determinando que este miembro de Hyridellinae se encuentre más 

relacionado con grupos sudamericanos que con los propios miembros de Hyridellinae. 

La causa potencial de esta inconsistencia en la sistemática y las relaciones internas de 

Hyriidae, sería la falta de muchos taxones de América del Sur y Nueva Zelanda en la 

reconstrucción filogenética (Walter et al. 2001), a pesar que para muchos las relaciones 

filogenéticas planteadas parecen estar resueltas Graf (2013). 

 

En el presente estudio, se evalúa la hipótesis de monofilia Hyriinae y las controversiales 

relaciones filogenéticas con  los miembros australianos y neozelandeses, mediante la 

incorporación de nuevas secuencias de una especie endémica de América del Sur (i.e. 

Diplodon chilensis). 
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Materiales y métodos 

 

Obtención y extracción de secuencias de ADN de Hyriidae 

 

Para reconstruir la filogenia de la familia Hyriidae, se incluyo secuencias de 

aproximadamente 624 pb del gen Citocromo Oxidasa I (COI) de 20 especies disponibles en 

Genbank, más tres secuencias de la especie endémica a Sudamerica Diplodon chilensis de 

individuos de Chile y Argentina. El grupo interno estuvo conformado por 21 hyriidos, de 

los géneros Lortiella, Alathyria Velesunio, Cucumerunio, Hyridella, Diplodon, Castalia, 

Triplodon e Echyridella. El grupo externo estuvo conformado por un representante de la 

familia Unionidae (Gonidea angulata) y otro de Margaritiferidae (Margaritifera 

margaritifera). 

Detalles de los taxa incluidos, número de acceso a Genbank y referencias bibliográficas, 

son mostrados en la Tabla I. Las secuencias pertenecientes a Diplodon chilensis se 

obtuvieron de un individuo Chile (Región del Bíobío, Laguna chica de San Pedro: 73° 05' 

S; 73°10' O) y dos de Argentina (Neuquén, Río Negro: 39° 07'S; 68° 35'O). Todos los 

ejemplares fueron conservados en alcohol al 95%. Las extracciones se realizaron utilizando 

tejido del manto, siguiendo las instrucciones del proveedor del Kit Wizard SV Genomic 

DNA Purification System (Promega). Para la posterior amplificación se utilizaron los 

primers para Citocromo Oxidasa (COI), LCO1490 y HCO2198 de Folmer et al. (1994). El 

protocolo de amplificación se realizó con 35 ciclos. Cada ciclo con una fase de 

denaturación a 94ºC por 2 min 30 s, annealing a 43 ºC por 45 s, una fase elongación 72 ºC 

por 45 s, y extensión final a 72 ºC por 10 min. Los productos de PCR amplificados, fueron 

separados en un gel de agarosa al 1% (TAE). Los amplificados fueron enviados para su 

posterior secuenciación a Macrogen (Korea). Las secuencias fueron editadas con 

CodonCode Aligner v 4.04 Demo.  
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Reconstrucción filogenética 

 

Las secuencias fueron alineadas utilizando el programa CLUSTAL X versión 2.0 (Larkin et 

al. 2007). Los valores de los parámetros de alineamiento usados fueron los especificados 

(gap opening penalty=15, gap extensión penalty=6.6 y delay divergent sequences=30). Los 

gaps en la secuencia fueron tratados como datos faltantes. Luego de la edición y 

alineamiento se evaluó la calidad de las secuencias para los análisis filogenéticos mediante 

el test de saturación desarrollado por Xia et al. (2003) e implementado en el programa 

DAMBE 4.2 (Xia & Xie 2001). Esta prueba estima un índice de saturación de las 

secuencias (Iss) y lo compara con un índice de saturación crítico (Iss.c) generado mediante 

un proceso de aleatorización con un 95% de confianza (Xia 2000; Xia & Lemey 2009; Xia 

& Xie 2001). Para estimar la probabilidad a posteriori de los árboles filogenéticos, se 

utilizaron Cadenas de Markov Monte Carlo con inferencia bayesiana (BMCMC). El 

método BMCMC asegura que los árboles sean muestreados de acuerdo a su probabilidad de 

ocurrencia utilizando un modelo de evolución de secuencias. Para considerar en el análisis 

la heterogeneidad en las tasas y patrones de evolución se utilizaron modelos mixtos según 

lo descrito por Pagel & Meade (2004), basados en el modelo General de Tiempo Reversible 

(GTR; Rodríguez et al. 1990). Los modelos mixtos permiten detectar diferentes patrones de 

evolución en las secuencias, sin el conocimiento a priori de esos patrones ni necesidad de 

particionar los datos. El procedimiento Reversible Jump Markov Chain Monte Carlo 

(RJMCMC) fue utilizado para encontrar el número de matrices GTR del modelo mixto que 

mejor se ajustó a los datos. Esta aproximación permite explorar diferentes modelos de 

evolución (en este caso número de matrices GTR) y sus respectivos parámetros, 

convergiendo en el modelo que mejor se ajusta a los datos en la muestra de árboles (Pagel 

& Meade 2008). Nueve cadenas independientes fueron utilizadas, generando 

aproximadamente 100.000.000 árboles filogenéticos mediante el método BMCMC, 

muestreando cada 10.000 árboles para asegurar la independencia de los muestreos. Se 

escogió una de las cadenas que convergieron en la misma zona (i.e. tuvieron la misma 

probabilidad a posteriori), quitando los primeros 1000 árboles que estaban fuera de la zona 

de convergencia de la cadena de Markov. Finalmente, se remuestreó cada 30 árboles para 

obtener una muestra final de 270 árboles filogenéticos que no mostraron autocorrelación 
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significativa (p = 0.006). Estos análisis se llevaron a cabo en el software Bayes Phylogenies 

v 1.0 (Pagel & Meade 2004) y las autocorrelaciones parciales en el software Statistica v 7 

(Statsoft Inc. 2001). Las distintas topologías de los diferentes análisis, fueron visualizados 

en Bayes Trees v 1.0 (Meade & Pagel 2009) donde se estimó el valor de probabilidad a 

posteriori de los nodos (PP).  

Resultados 

 

El test Xia et al. (2003) mostró valores de saturación significativamente menores al Índice 

de saturación calculado (Iss=0.2134 < Iss.c= 0.4970, p< 0.0004), indicando de esta forma, 

un bajo grado de saturación en ellas lo que hace que estas sean optimas para su uso en 

reconstrucciones filogenéticas.  

Los resultados obtenidos a partir del método RJMCMC muestran que el modelo que mejor 

se ajustó a la evolución de las secuencias y describe las relaciones filogenéticas es 5 

GTR+G. El árbol de consenso bayesiano permitió recuperar un grupo monofilético para 

Hyriidae con un valor de Nodo: 1 PP= 99. Dentro de este grupo monofilético es posible 

reconocer tres clados principales: clado 1, representado por especies de Nueva Zelanda, 

Nodo: 2 con un valor PP=100; clado 2, representado por especies australianas, Nodo: 5 

PP=9 y clado 3, con especies sudamericanas, PP=89. Se observa a nivel de subafamilia el 

sustento de Hyriinae con PP=89, sin embargo Hyridellinae es parafilética. 

 

Discusión 

 

Las relaciones filogenéticas obtenidas, no permiten recuperar la monofilia de las  

subfamilias como fueron propuestas originalmente por Iridale 1934; McMichael & Hiscock 

(1958), lo que puede ser atribuido a la falta de muestreo de algunos taxa australianos como 

a la claridad en la diagnosis taxonómica de los grupos de Nueva Zelanda. La topología del 

árbol, especialmente del clado de los grupos sudamericanos, es consistente con la propuesta 

de Haas (1969), quien propuso recuperar a Hyriinae para este grupo de Sudamérica. 

Respecto a los planteamientos de Bonetto et al. (1986), se refuerzan las relaciones 

preliminares basadas en la morfología larval, propuestas para los miembros de Hyriinae e 
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Hyridellinae. De acuerdo a los resultados Hyriinae esta relacionado a los miembros 

australianos. 

A pesar de que nuestro estudio, sugiere la conformación de dos clados altamente 

sustentados para asignar a los grupos de Sudamérica, Australia y Nueva Zelanda, 

consistentes además con el patrón geográfico, Hyridellinae resultó ser parafilética en 

relación al clado de Hyriinae, lo cual fue previamente documentado en el trabajo de Graf & 

O' Foiguil (2000b). Estos autores señalan, que la incorporación de un mayor muestreo con 

rigurosidad taxonómica permitiría resolver el status de Hyridellinae e incluso, sustentar la 

propuesta a nivel de subfamilia dentro de Hyriidae. No obstante, los grupos sudamericanos 

son monofiléticos, destacándose al interior de este clado dos subclados, que separa a dos 

grupos`, de acuerdo a las subregiones geográficas propuestas por (Graf & Cummings 

2006): Castalia  stevensi y Triplodon corrugatus para la subregión Amazonas-Orinoco y 

Diplodon chilensis y Diplodon deceptus, para la subregión Patagónica. 

 

Incompatibilidades, problemáticas genéricas la falta de estudios. 

 

Esta situación de incompatibilidad genérica de miembros de la subfamilia Hyridellinae fue 

replanteada por Walker et al. (2013), estos autores afirman que el estudio genético 

realizado por Graf & O Foighil (2000a), indica una clara separación dentro del género 

Hyridella entre dos subgéneros: Echyridella e Hyridella. Fenwick & Marshall (2006). De 

acuerdo a este antecedente, optan por promover a Echyridella como género, generalizando 

a todas las especies de Nueva Zelanda bajo esta asignación de esta forma H. (E.) menziesi 

se convirtió posteriormente en E. menziesii. Esto sugiere que los miembros de Hyridellinae 

de Nueva Zelanda, podrían corresponder a una subfamilia diferente al clado australiano y se 

podría redistribuir a este grupo dentro del genero Echyridella y asignarlo tentativamente a 

la subfamilia “Echyridellinae”, que es lo que nuestros datos sustentan. Sin embargo, la 

fauna de moluscos dulceacuícolas en Nueva Zelanda, ha sido escasamente estudiada, desde 

el punto de vista taxonómico, por esta razón aún persisten las dudas principalmente a nivel 

genérico y algunas especies están presentes además, simultáneamente en Australia y Nueva 

Zelanda, además a esta situación se suma el efecto del muestreo taxonómico, influyendo 

resolución filogenético (Graf & O Foighil 2000). 
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Cabe señalar, que McMichael (1957), en su trabajo de revisión de los grupos australianos, 

hace mención a la similitud morfológica existente entre ejemplares de Nueva Zelanda y 

Australia, además destaca la falta de exactitud para la asignación del género Hyridella, 

donde la similitud fenotípica puede ser atribuida en gran medida a las condiciones locales 

del ambiente (Walker et al. 2001). Al respecto, en un estudio filogeográfico realizado por 

Baker et al. (2004) con dos especies simpátricas australianas (i.e. Alathyria jacksoni y 

Velesunio ambiguus), demostraron que los ejemplares del género Velesunio no formaban un 

grupo monofilético y que Alathyria jacksoni representaba un clado anidado dentro de los 

velesunidos. Según Baker et al. (2004), ambas especies son incluso crípticas, sin embargo 

este autor reconoce que la información proporcionada de estas relaciones filogenéticas, no 

son concordantes con la morfología, por lo que deduce que los caracteres conquiológicos, 

que definen a ambas especies son ecológicamente plásticos y determinados por las 

condiciones del ambiente. De acuerdo a los resultados obtenidos en este estudio, esta 

afirmación es sustentada, los velesunidos forman un clado junto a Alathyria y Lortiella. 

La inclusión de tres ejemplares de Diplodon chilensis, provenientes de Chile y Argentina a 

la filogenia de Hyriidae, permitió recuperar el clado de los Hyriinae como monofilético, 

agrupando a Diplodon chilensis dentro de un clado y separando en dos subclados a los 

grupos chilenos y argentinos. Si bien, actualmente estos clados de la subregión Patagónica 

se encuentran separados geográficamente por los Andes, existe evidencia que confirma que 

ambas poblaciones estuvieron conectadas en el pasado, desde el Jurásico (Martinez & 

Figueiras 1993).  

Finalmente, se concluye que a pesar de que Hyriinae es un grupo monofilético con buen 

sustento estadístico, la asignación bajo el nivel de familia no es apoyada por nuestros 

resultados. Es necesario realizar estudios filogeográficos y taxonómicos que permitan 

evaluar grupos locales con distribución fragmentada y comprender los aspectos 

microevolutivos involucrados en la biodiversidad de hyriidos australasianos. 
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Tablas y figuras 

 

Tabla I: Detalles de los taxa incluidos para Hyriidae, número de acceso a Genbank y 

referencias bibliográficas y referencias bibliográficas  de las publicaciones asociadas a las 

secuencias utilizadas en el siguiente estudio (*) Grupo externo. 

 

FAMILIA HYRIIDAE  N° Acceso Genbank CO I Referencias 
SUBFAMILIA HYRIINAE   
 Diplodon deceptus AF231744 Hoeh & Bogan (2000) 
 Diplodon chilensis DQ191410 Graf & Cummings (2000) 
 Diplodon chilensis  Este estudio 
 Diplodon chilensis  Este estudio 
 Diplodon chielnsis  Este estudio 
 Castalia stevensi AF231736 Hoeh & Bogan (2000) 
 Triplodon corrugatus JN243890 Whelan et al. (2011) 
 SUBFAMILIA 
CUCUMERUNIONINAE   
 Cucumerunio novaehollandiae JN612835 Whelan et al. (2011) 
Subfamilia Lortiellinae   
 Lortiella sp. AF231746 Graf & Cummings (2000) 
SUBFAMILIA VELESUNIONINAE   
 Alathyria jacksoni AY386969 Baker et al.,(2004) 
 Velesunio ambigua AF305371 Graf & O´Foighil (2000) 
 Velesunio angasi AF231743 Hoeh & Bogan (2000) 
SUBFAMILIA HYRIDELLINAE   
 Hyridella depressa AF305368 Graf & O´Foighil (2000)  
 Hyridella australis AF305367 Graf & O´Foighil (2000) 
 Hyridella menziesi AF305370 Hoeh & Bogan (2000) 
 Hyridella_drapeta  JN612834 Whelan et al. (2011) 
 Echyridella sp. HQ912966 Marshall et al. (2010) 
 Echyridella onekaka HQ912969 Marshall et al. (2010) 
FAMILIA UNIONIDAE (*)   
Fusconaia flava AF231733 Graf & Cummings (2000) 
 Margaritifera margaritifera U56847 Graf & Cummings (2006) 
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Figura 1: Árbol consenso bayesiano por regla de la mayoría de, sobre los nodos los valores  

de probabilidad a posteriori. Los círculos muestran los nodos de interés. Las flechas 

representan las subfamilias de Hyriidae.
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Origen y dispersión de los Hyriidae sudamericanos 

 

Resumen 

 

Existen variadas hipótesis que intentan explicar el origen y dispersión histórica de los 

hyriidos Sudamericanos (origen Norteamericano con dispersión unidireccional norte-sur, 

Origen Australiano con dispersión vía Antártica o mediada por aves, origen Gondwánico 

con diversificación in situ). Sin embargo, a la fecha no se han contrastado estas hipótesis 

utilizando un marco probabilístico que permita sustentar una hipótesis particular. En el 

presente estudio evaluamos estas hipótesis utilizando aproximaciones bayesianas 

filogenéticas y del método comparativo filogenético, como metodologías complementarias 

para definir: La probabilidad de la topología del árbol filogenético, el área ancestral común 

más probable y la probabilidad de rutas históricas de dispersión de los Hyriidos del Sur de 

Sudamérica. Complementariamente, el tiempo de divergencia se estimo utilizando un reloj 

molecular calibrado con fósiles. La filogenia de Hyriidae, mostró dos clados: Nueva 

Zelanda y el complejo "Australia, América del Sur". Los resultados indicaron que el 

ancestro común de Hyriidae, habitó Nueva Zelanda, mientras que el ancestro común más 

reciente del complejo Sudamerica-Australia, habitó en Australia. De acuerdo, a la 

calibración del reloj molecular, los hyriidos sudamericanos se originaron hace unos 95.25 

Ma. Esta nueva evidencia, sugiere que el mecanismo causal de los clados geográficos fue 

vicariante y consecuencia de la formación de una cuenca marina profunda llamada Rocas 

Verdes, un evento que desconectó, la península antártica hace aproximadamente 155-93 

Ma, provocando el aislamiento definitivo de los hyriidos sudamericanos. 

 

Palabras clave: Reconstrucción Ancestral, biogeografía, BMCMC, rutas de dispersión, 

Hyriidae, macroevolución, reloj molecular, Cuenca Rocas Verdes. 
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Introducción 

 

Desde el punto de vista biogeográfico y histórico, los actuales patrones de distribución  

organismos que habitan el Hemisferio Sur y presentan distribución disyunta, se han 

explicado fundamentalmente por eventos vicariantes (disyunciones continentales) (San 

Martín & Ronquist 2004). Según esta hipótesis los patrones de distribución que hoy 

observamos en los diferentes taxones son el reflejo de la división de áreas antiguas (biota 

ancestral) y no de eventos de dispersión (Brundin 1966; Raven & Axelrod 1974; Brown & 

Lomolino 1998). Tradicionalmente, la dispersión a grandes distancias a través de barreras 

oceánicas en el hemisferio sur ha sido desestimada y descartada como modelo explicativo 

en una primera instancia (San Martín & Ronquist 2004). De hecho la mayor parte de los 

integrantes de la biota considerada gondwánica, la cual se originó por fragmentación 

continental y posterior aislamiento (i.e. marsupiales, ratites), son reconocidos pobres 

dispersores incapaces de cruzar barreras (oceánicas) de tal magnitud (Croizat et al. 1974; 

Craw 1982). No obstante, la evidencia aportada en los últimos años ha permitido tener una 

visión conciliadora.  

 

Reconstrucciones paleogeográficas recientes han demostrado que la biogeografía histórica 

del Hemisferio Sur no se reduce a una simple secuencia de eventos vicariantes (San Martín 

& Ronquist 2004). Por otra parte, reconstrucciones filogenéticas y estimaciones 

moleculares han demostrado que la mayoría de los grupos clásicos gondwánicos y aquellos 

considerados pobres dispersores, combinan un patrón ancestral vicariante con eventos 

recientes de dispersión (Waters et al. 2000 b; Cooper et al. 2001). Grupos como: galaxiidos, 

cicadas y baobabs originados después de un evento de fragmentación, han ampliado su 

distribución mediante la dispersión a grandes distancias, inclusive a través de barreras 

oceánicas (Baum et al. 1998; Waters et al. 2000a; Buckley et al. 2002). 
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Enigmáticas interpretaciones sobre el origen y dispersión de Hyriidae, basadas en el 

registro  fósil y su distribución actual 

 

La familia Hyriidae parece seguir este patrón, habita estrictamente ecosistemas 

dulceacuícolas y se distribuye en el Hemisferio Sur, con registros actuales en Australia, 

Nueva Guinea, Nueva Zelanda, Islas Solomon y América del Sur Baker et al. (2004); 

Walker et al. (2001); Fig. 1), presentando ciclo larval parasito obligado de peces (Gonzáles 

1998). Se encuentra compuesta de 93 especies, las cuales representan el 10.9% de la 

diversidad del orden Unionoida. (McMichael & Hiscock 1958, Walker et al. 2001; Graf & 

Cummings 2007). Basados en los patrones de distribución geográfica de Hyriidae y la 

similitud entre las subfamilias es posible encontrar dos grupos: Los australasianos que 

corresponderían a Hyridellinae, y los sudamericanos o los Hyriinae (Parodiz & Bonetto 

1963; Graf & Ó Foighil 2000; Graf & Cummings 2006). Esta asignación aun es compleja, 

para Hyridellinae. La cual es parafilética (Graf 20013). Otro aspecto que ha surgido a partir 

de estudios filogenéticos es la interpretación respecto al origen y distribución de la familia 

Hyriidae en Sudamérica, el cual es complejo de abordar por los patrones de distribución 

fragmentado, tanto por la evidencia fósil y actual (Parada & Peredo 2002). Particularmente 

en Chile, sólo existiría una especie identificada como Diplodon chilensis, distribuida en la 

totalidad del territorio nacional (Fuentealba et al. 2010), cuyas relaciones históricas con el 

resto de los Hyriinae es desconocida.  

Las interrogantes que aun se mantienen al interior de los Hyriidae han sido abordadas 

parcialmente, probablemente por la limitada información molecular disponible lo que 

dificulta el análisis filogenético, a diferencia de lo que ocurre con las otras familias de 

Unionoida (Parada & Peredo 2002). Parodiz (1969), basado en el género Diplodon, señaló 

que para Hyriinae sólo existirían fósiles del Terciario en Sudamérica, en cambio los 

registros de Norteamérica serían del Triásico (Henderson 1935). Derivado de estas 

observaciones propone seis rutas de migración activa que habrían dado origen al 

poblamiento de esta fauna en Sudamérica entre el Cretácico Superior y el Terciario 

(Parodiz 1969; Fig. 1):- 1. Una vía de migración durante Cretácico Superior-Paleoceno 

(moluscos continentales y primeros mamíferos) Norteamerica, 2. Dos vías de migración en 
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el Mioceno Superior-Plioceno, 3-5 Dispersión secundaria (líneas finas), y 6. Dispersión 

secundaria en el Terciario medio; B)- Probable dispersión a través de la Antártica durante 

Terciario  

 

Posteriormente, Parodiz (1977) plantea que: “Los hyriidos Sudamericanos tendrían un 

origen Norteamericano. Esta fauna habría migrado vía foresis hacia el sur a principios del 

Terciario, simultáneamente con los mamíferos norteamericanos que poblaron Sudamérica, 

la que tuvo una orientación única, dado que elementos del Sur nunca alcanzaron 

Norteamérica”. Esta migración a Sudamérica, habría sido facilitada por la formación del 

Istmo de America Central (3 Ma), en lo que antiguamente fue una península sudamericana 

(Kirby et al. 2008). Basado en la secuencia temporal de los registros conocidos para 

América, estos bivalvos habrían colonizado desde Norteamérica los ríos Sudamericanos y 

posteriormente expandido su rango al resto del continente (Parada et al. 1989). No obstante, 

la familia se encuentra extinta en Norteamérica, desconociéndose completamente la 

existencia de fósiles en América Central. Los últimos registros datan a Diplodon en 

Sudamérica a partir del Jurasico (Martinez & Figueiras 1991), muy anterior a la formación 

del Istmo de América, lo que no permite sustentar la hipótesis de colonización reciente en 

el Plio-Pleistoceno. 

Alternativamente McMichel & Hiscock (1958) y Parodiz & Bonetto (1963), propusieron 

otro escenario basados en aspectos biogeográficos y caracteres morfológicos, donde la 

familia tendría un origen Asiático. Australia habría sido invadida desde Sudeste asiatico por 

una forma ancestral y posteriormente desde aquí habrían comenzado a expandir su rango al 

resto de los continentes incluyendo Sudamérica. La invasión habría incluido Nueva Guinea, 

Islas Solomons y Nueva Caledonia que forman parte del Archipiélago de Dembros (Fig.1). 

De acuerdo a McMichael & Hiscock (1958), basados en estudios filogenéticos y el grado 

de complejidad del diafragma que divide las cámaras infra y suprabranquial, los hyriidos 

Australasianos miembros de Velesunioninae son primitivos, Lortiellinae e Hyridellinae 

habrían derivado de Velesunioninae, y finalmente Cucumerunioninae habría derivado de 

Hyridellinae. Estos planteamientos son apoyados por el registro fósil de un ejemplar de 

velesunido (Prohyria eyrensis) del Triásico en Australia (McMichel 1957). Mientras que 
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McMichel & Iredale (1959), propusieron una vía de dispersión alternativa para explicar la 

llegada de los hyriidos a Sudamérica a través un puente terrestre vía Antártica apoyándose 

en la teoría de la unión continental (Wegener 1929). De hecho, se han descrito fósiles de 

Hyriidae desde el Triásico-Jurásico en la Antártica (Camacho 1957; Morton 1984) y en 

Australia desde el Triásico (McMichel 1957; McMichel & Hiscock 1958).  

 

Por otro lado, McMichel (1957), considerando el grado de similitud anatómica encontrada 

en la mayoría de los hyriidos tanto de Nueva Zelanda como Australia, sugirió que la fauna 

de Nueva Zelanda se habría originado en el Terciario hace aproximadamente 65 Ma, 

derivada de la transferencia de stocks australianos a través del mar de Tasmania. De esta 

forma, descartó la conexión continental a través de un puente terrestre entre Australia y 

Nueva Zelanda, proponiendo que esta dispersión fue mediada por aves, no obstante, no 

explica el origen y similitud encontrada con los ejemplares sudamericanos. En este sentido, 

evidencia respecto a las relaciones de los hyriidos australianos y sudamericanos fue 

sugerida posteriormente por Bonetto et al. (1986) basados en el grado de similitud 

observado en las larvas gloquideos. Recientemente, Graf & Foiguil (2000) usando 

reconstrucciones filogenéticas a nivel de familia utilizando el gen ADNr 28S, proponen un 

origen del tipo Gondwánico para Hyriidae, donde los hyriidos australianos estarían 

relacionados con los de Nueva Zelanda y éstos a su vez con los de Sudamérica. Sin 

embargo, en este modelo, los hyriidos de Nueva Zelanda no se habrían originado por 

eventos de colonización, si no que pertenecerían a relictos de una distribución continua con 

Australia.  

 

La situación de Sphaeriidae en Sudamérica es distinta, en contraste a que los grupos 

norteamericanos han sido mayormente estudiados a nivel taxonómico y filogenético, la 

disponibilidad de secuencias de especies sudamericanas no supera 2 %, lo que impide 

cualquier tentativa de reconstruir una ruta migratoria al Sur de Sudamérica. Sin embargo, 

en términos muy generales se ha planteado que, en el pasado Sphaeriidae tenían una amplia 

distribución, conociéndose el fósil mas antiguo de Sphaerium sp. desde el Cretasico (Keen 
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& Dance 1969) en Eurasia. En este contexto, explicar el origen y evolución de los 

Sphaeriidae sudamericanos, es aún una problemática abierta.     

 

El complejo de hipótesis planteadas para explicar el origen y distribución de los hyriidos 

actuales han sido propuestas sin una base probabilística explicita, por lo cual es complejo 

intentar diferenciar cual de éllas presenta mayor sustento. En este sentido, nuestro estudio 

evalua estas hipótesis utilizando aproximaciones bayesianas filogenéticas (Huelsenbeck et 

al. 2001; Pagel & Meade 2004) y del método comparativo filogenético (Harvey & Pagel 

1991; Pagel 1999; Ronquist 2004), como metodologías complementarias para definir: La 

probabilidad de la topología del árbol filogenético, el área ancestral común más probable y 

la probabilidad de rutas históricas de dispersión de los Hyriidos del Sur de Sudamérica.  
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Materiales y método 

 

Secuencias de ADN y especies de Hyriidae 

 

Para evaluar la hipótesis filogenética en relación al origen de la familia Hyriidae en 

Sudamérica, se incluyeron secuencias del gen Citocromo Oxidasa I (COI) de ejemplares de 

Sudamérica, Nueva Zelanda y Australia disponibles en Genbank. Un total de 20 especies 

fueron incluidas en este estudio, con un tamaño de secuencia de 624 pb. El grupo interno 

estuvo conformado por dieciocho hyriidos, ocho provenientes desde Australia, subfamilia 

Lortiellinae (Lortiella sp.), subfamilia Velesunioninae (Velesunio angasi, V. ambigua y 

Alathyria Jacksoni) y subfamilia Hyridellinae (Hyridella australis, H. depressa e H. 

drapeta) y Cucumeruunioninae (Cucumerunio novaehollandiae). Desde Nueva Zelanda se 

incluyeron tres especies de la subfamilia Hyridellinae (H. menziesi, Echyridella 

“aucklandica” y Echyridella onekaka), y de Sudamérica cuatro especies de Hyriinae 

(Castalia stevensi, Diplodon deceptus, D. chilensis y Triplodon corrugatus). Los grupos 

externos estuvieron conformado por un representante de la familia Unionidae (Gonidea 

angulata) y otro de Margaritiferidae (Margaritifera margaritifera) de Norteamérica y 

Europa, respectivamente. Detalles de los taxa incluidos, número de acceso a Genbank y 

referencias bibliográficas, son mostradas en la Tabla I. Las secuencias del único 

representante de la familia Hyriidae en Chile (Diplodon chilensis) se obtuvieron de tres 

individuos: uno de la Región Bíobío en Chile (San Pedrode la Paz, 73° 05' S; 73°10' O) y 

dos de Neuquén en su rango de distribución en Argentina (Río Negro, 39° 07'S; 68° 35'O). 

Los ejemplares de D. chilensis fueron conservados en alcohol al 70% y las extracciones se 

realizaron utilizando tejido del manto con un Kit Wizard SV Genomic DNA Purification 

System (Promega), siguiendo las instrucciones del proveedor. Para la posterior 

amplificación se utilizaron los primers para Citocromo Oxidasa (COI) LCO1490 y 

HCO2198 de Folmer et al. (1994). El protocolo de amplificación se realizo con 35 ciclos,  

con una fase de denaturación a 94ºC por 2 min 30 s, annealing a 43 ºC por 45 s, una fase 

elongación 72 ºC por 45 s y de extensión final a 72 ºC por 10 min. Los productos de PCR 

amplificados, fueron separados en un gel de agarosa al 1% (TAE). Los amplificados fueron 
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enviados para su posterior secuenciación a Macrogen (Korea), y las secuencias fueron 

editadas con CodonCode Aligner v 4.04 Demo (CodonCode, Dedham, USA). 

 

Reconstrucción filogenética 

 

Las secuencias fueron alineadas utilizando el programa CLUSTAL X versión 2.0 (Larkin et 

al. 2007). Los valores de los parámetros de alineamiento usados fueron los especificados 

(gap opening penalty=15, gap extensión penalty=6.6 y delay divergent sequences=30). Los 

gaps en la secuencia fueron tratados como datos faltantes. Luego de la edición y 

alineamiento se evaluó la calidad de las secuencias para los análisis filogenéticos mediante 

el test de saturación desarrollado por Xia et al. (2003) e implementado en el programa 

DAMBE 4.2 (Xia & Xie 2001). Esta prueba estima un índice de saturación de las 

secuencias (Iss) y lo compara con un índice de saturación crítico (Iss.c) generado mediante 

un proceso de aleatorización con un 95% de confianza (Xia 2000; Xia & Lemey 2009; Xia 

& Xie 2001). Para estimar la probabilidad a posteriori de los árboles filogenéticos, se 

utilizaron Cadenas de Markov Monte Carlo con inferencia bayesiana (BMCMC). El 

método BMCMC asegura que los árboles sean muestreados de acuerdo a su probabilidad de 

ocurrencia utilizando un modelo de evolución de secuencias. Para considerar en el análisis 

la heterogeneidad en las tasas y patrones de evolución se utilizaron modelos mixtos según 

lo descrito por Pagel & Meade (2004), basados en el modelo General de Tiempo Reversible 

(GTR; Rodríguez et al. 1990). Los modelos mixtos permiten detectar diferentes patrones de 

evolución en las secuencias, sin el conocimiento a priori de esos patrones ni necesidad de 

particionar los datos. El procedimiento Reversible Jump Markov Chain Monte Carlo 

(RJMCMC) fue utilizado para encontrar el número de matrices GTR del modelo mixto que 

mejor se ajustó a los datos. Esta aproximación permite explorar diferentes modelos de 

evolución (en este caso número de matrices GTR) y sus respectivos parámetros, 

convergiendo en el modelo que mejor se ajusta a los datos en la muestra de árboles (Pagel 

& Meade 2008). Nueve cadenas independientes fueron utilizadas, generando 

aproximadamente 100.000.000 árboles filogenéticos mediante el método BMCMC, 

muestreando cada 10.000 árboles para asegurar la independencia de los muestreos. Se 

escogió una de las cadenas que convergieron en la misma zona (i.e. tuvieron la misma 
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probabilidad a posteriori), quitando los primeros 1000 árboles que estaban fuera de la zona 

de convergencia de la cadena de Markov. Finalmente, se remuestreó cada 30 árboles para 

obtener una muestra final de 270 árboles filogenéticos que no mostraron autocorrelación 

significativa (p = 0.006). Estos análisis se llevaron a cabo en el software Bayes Phylogenies 

v 1.0 (Pagel & Meade 2004) y las autocorrelaciones parciales en el software Statistica v 7 

(Statsoft Inc. 2001). Las distintas topologías de los diferentes análisis, fueron visualizados 

en Bayes Trees v 1.0 (Meade & Pagel 2009) donde se estimo el valor de probabilidad a 

posteriori de los nodos (PP).  

 

Áreas ancestrales y rutas de dispersión 

 

La distribución geográfica del ancestro común de Hyriidae se estimó mediante inferencia 

Bayesiana. Para esto se categorizaron las actuales áreas de distribución en tres estados 

como potenciales áreas ancestrales: 1. Sudamérica, 2. Nueva Zelanda y 3. Australia. Se 

utilizó el modelo de Markov de Tiempo Continuo para caracteres discretos (Pagel 1994; 

Lewis, 2001), para obtener la probabilidad de las áreas ancestrales de la familia Hyriidae y 

la probabilidad de las tasas de transición entre las áreas de distribución a través de la 

historia. Este modelo permite que un rasgo cambie en cualquier momento de estado en 

pequeños intervalos de tiempo (Pagel 1994), permitiendo así reconstruir los estados 

ancestrales en cada nodo y estimar las tasas de transición general en el árbol como una 

medida de la probabilidad de dispersión histórica. Estos análisis se llevaron a cabo en el 

programa BayesTraits v 2.0 (Pagel & Meade 2013).  

 

Reloj Molecular y estimación tiempos de divergencia 

 

Los tiempos de divergencia se estimaron mediante metodologías bayesianas implementadas 

en BEAST v1.7.1 (Drummond & Rambaut 2007). Se asumió el modelo de evolución 

molecular GTR+Γ basado en cuatro tipos de tasas y la siguiente información a priori: 1) El 

modelo de Yule con un árbol inicial considerando la topología obtenida con 

BayesPhylogenies v1.1; 2) el fosil para la calibración que estima un tiempo de origen de 

226.9 Ma para el origen del grupo interno considerando el fósil más antiguo conocido 
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(McMichel, 1957), para las estimaciones de tiempo se asumió una distribución normal con 

una edad media de 220.9 ± 25 Ma (desviación estándar).. Los análisis fueron realizados 

bajo cuatro modelos de calibración del reloj molecular propuesto por Drummond et al. 

(2006), y Drummond & Suchard (2010): 1. Reloj estricto; 2. Reloj relajado con distribución 

exponencial; 3. Reloj relajado con distribución logarítmica normal; y 4. Reloj local 

aleatorio. El ajuste de estos modelos a los datos se evaluó con el Factor de Bayes incluido 

en el software Tracer v1.5 (Rambaut & Drummond 2007).  

 

Resultados 

 

El test Xia et al. (2003) mostró valores de saturación significativamente menores al Índice 

de saturación calculado (Iss=0.2134 < Iss.c= 0.4970, p< 0.0004), indicando de esta forma, 

un bajo grado de saturación en ellas lo que hace que estas sean optimas para su uso en 

reconstrucciones filogenéticas.  

Los resultados obtenidos a partir del método RJMCMC muestran que el modelo que mejor 

se ajustó a la evolución de las secuencias y describe las relaciones filogenéticas es 5 

GTR+G El árbol de consenso bayesiano permitió recuperar un grupo monofilético para 

Hyriidae Nodo: 1 con un valor de PP= 99. Dentro de este grupo monofilético es posible 

reconocer tres clados monofileticos principales: clado 1, representado por especies de 

Nueva Zelanda,  Nodo: 2 con un valor PP=100; clado 2; Nodo: 4, representado por especies 

australianas, PP=98; y clado 3, con especies sudamericanas, Nodo: 5, PP=89. Se observa a 

nivel de subfamilia el sustento de Hyriinae con PP=89, sin embargo Hyridellinae es 

parafilética (Fig.2). 

 

 

Áreas ancestrales y rutas de dispersión 

 

Los análisis bayesianos muestran que el ancestro común más reciente (MRCA) de la 

familia Hyriidae  presenta una alta probabilidad (PP=0.69231) de haber habitado Nueva 

Zelanda (Fig.3, Nodo: 2), mientras los hyriidos sudamericanos tendrían un MRCA dentro 

de Sudamérica (Nodo:4; PP= 0.8211 ), el cual se habría originado de un ancestro 
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australiano (Nodo: 3; PP= 0.75), al igual que los Hyriidos de Australia. Las tasas de 

transición más frecuentes dan sustento a estos valores de probabilidades, en donde los 

mayores valores revelan que la ruta mas factible es  desde Nueva Zelanda a Australia (q23= 

2) y desde Australia a Sudamérica (q31= 0,48), siendo poco frecuentes los cambios en otras 

direcciones (Fig. 4).  
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Discusión 

 

Nuestros resultados, basados en los patrones distribucionales actuales de Hyriidae, el 

registro fósil, la evidencia filogenética, la distribución del más reciente común ancestro y 

las probabilidades de las rutas de dispersión históricas, sustentan que la hipótesis de origen 

gondwánico (i.e. origen por fragmentación del supercontinente), no permiten explicar 

totalmente el origen de Hyriidae al Sur de Sudamérica. En primer lugar los análisis 

filogenéticos y del método comparativo sugieren un evento de colonización a partir de un 

ancestro común australiano, que amplió su rango durante el Triásico-Jurásico, 

planteamiento sustentado de acuerdo a la evidencia fósil de Hyriidae conocida desde 

Australia, Sudamérica y Antártica (Camacho 1957; McMichel 1957; McMichel & Hiscock 

1958; Morton 1984; Martínez & Figueiras 1991; Martínez et al. 1993). 

De acuerdo a las tasas de transición q (xy), obtenidas para cada una de las posibles rutas 

migratorias, se plantea además que los Hyriidos en Australia, se habrían expandido hacia 

Sudamérica antes de los clásicos eventos vicariantes de Gondwana, con una alta 

probabilidad como lo muestran los resultados de un ancestro común (MRCA), originado en 

Nueva Zelanda, que dispersó a Australia y posteriormente desde aquí a Sudamérica.  

Respecto a la existencia de fósiles de Hyriidae en Norteamérica cuya datación corresponde 

al Triasico ~ 220 Ma, no permite asumir hipotéticamente un amplio rango distribucional, 

puesto que se desconocen registros fósiles en el resto de los continentes, pero tampoco es 

posible descartarla. Además, no existen ejemplares actuales, por lo que no tenemos 

evidencia suficiente para contrastar la hipótesis de un origen y diversificación de una 

posible ruta desde  Norteamérica  

La colonización de los hyriidos habría sido facilitada por dos procesos: La conexión 

continental vía puente antártico (San Martín & Ronquist 2004) y la capacidad de disperción 

propia de esta familia de bivalvos dulceacuícolas vía dispersores como peces durante la 

fase larval parasitica (Parada et al. 1989. En el caso de los hyriidos al sur de Sudamérica, 

existe preferencia por peces galáxidos (Viozzi & Brugni 2001), los cuales se caracterizan 

por desplazarse corriente arriba cubriendo grandes distancias (Ruiz 1993) y además 

presentar distribución gondwanica (Mcdowall 1970). Distribución que para los 

biogeográfos vicariantes se daría gracias a la Antártica como un centro evolutivo, pero los 
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dispersalistas se habría dado mediada por la Antártica como un eslabón (stepping stone) 

entre Sudamérica, Antártica y Nueva Zelanda (Ashworth & Cantrill 2004). Este puente 

asociado a las condiciones subtropicales y temperadas de entonces, habría favorecido el 

intercambio faunístico (Francis et al. 2008). Posteriormente el enfriamiento climático 

progresivo, el aumento de los casquetes polares asociado con la apertura del Paso de Drake 

y la corriente Circumpolar causaron la declinación de la biota que formaba parte de esta 

masa continental (Ashworth & Preece 2003; De Conto & Pollard 2003; Huber et al. 2004, 

Barker & Thomas 2004; Livermore et al. 2004; Hill 2009). Sin embargo, estos eventos 

asociados con la fragmentación gondwanica no permiten explicar el origen y aislamiento de 

los actuales hyriidos sudamericanos, ya que  los eventos clásicos de fragmentación al sur 

del Gondwana que involucraron la desconexión de Sudamérica y Australia vía puente 

Antártico son posteriores al origen que estima el reloj molecular para este grupo (95.25 Ma) 

y comienzan a gestarse aproximadamente 52-50 Ma (Woodburne & Case 1996). Sin 

embargo, existe otro evento geológico que separó a Sudamérica y la Península Antártica 

(Dalziel et al. 1974; Suárez & Pettigrew 1976; Suárez 1977; Dalziel 1981), conocido como 

la cuenca marina de Rocas Verdes, esta comenzó su extensión en el Jurásico Superior-

Cretácico Inferior aproximadamente 155 (Ma), cerrándose a los 93 (Ma) a lo largo de un 

centro de expansión tipo dorsal meso-oceánica (De Wit & Stern 1976, 1981; Stern et 

al.1976). 

Según Leppe (2009), la cuenca Rocas Verdes habría actuado como una importante barrera 

para dispersión, provocando que en cada masa continental los organismos evolucionaran de 

forma distinta, la evidencia paleobiogeográfica sugiere además que durante este periodo 

comienzan a gestarse especies endémicas en la Antártica y las islas Shetland del Sur, lo que 

explicaría el punto de partida de los hyriidos sudamericanos. Posteriormente ambas masas 

de tierra se vuelven a conectar, en base a los antecedentes que se conocen de la flora, las 

especies de uno y otro lado entran en contacto causando una mezcla de elementos 

florísticos. Esta reconexión, de acuerdo al autor da origen a los primeros robles en la 

Antártica y grupos faunísticos como los marsupiales que migran desde Sudamérica y 

colonizan Australia, asi como ñandúes, avestruces, moas gigantes y kiwis (aves no 

voladoras), las cuales habrían evolucionado desde Antártica, poblando Sudáfrica, Oceanía y 

Sudamérica. Por otra parte, basados en las tasas de transición estimadas (Fig. 4) se descarta 
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un origen común desde Australia para los Hyriidae y una colonización a posteriori para 

Nueva Zelanda, como fue sugerido por Graf & Foiguil (2000), ya que estas son las 

transiciones menos probables en la historia de los hiridos. De esta forma Nueva Zelanda 

como área ancestral habría acumulado un alto grado de endemismo a través del tiempo.  

Finalmente, nuestros resultados permiten sostener la hipótesis de que el origen y 

diversificación de los Hyriidos a Sudamérica dependió en gran medida de la relación 

ecológica-histórica del grupo con los ambientes de los respectivos continentes que 

colonizaron y las consecuencias de un evento vicariante, conciliando de este modo visiones 

dispersalistas y vicariantes. En este sentido destacamos la utilidad de las aproximaciones 

bayesianas filogenéticas y del método comparativo filogenético para abordar hipótesis 

evolutivas complejas que permiten aclarar mecanismos causales relacionados con la 

ancestría, migración y diversificación de los hyriidos en Sudamérica. 
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Tablas y figuras 

 

Tabla I: Detalles de los taxa incluidos para Hyriidae, número de acceso a Genbank y 

referencias bibliográficas de las secuencias (*) Grupo externo. 

 

FAMILIA HYRIIDAE  N° Acceso Genbank CO I Referencias 

SUBFAMILIA HYRIINAE   

 Diplodon deceptus AF231744 Hoeh & Bogan (2000) 

 Diplodon chilensis DQ191410 Graf & Cummings (2000) 

 Diplodon chilensis - Este estudio 

 Diplodon chilensis - Este estudio 

 Diplodon chielnsis - Este estudio 

 Castalia stevensi AF231736 Hoeh & Bogan (2000) 

 Triplodon corrugatus JN243890 Whelan et al. (2011) 

 SUBFAMILIA 

CUCUMERUNIONINAE   

 Cucumerunio novaehollandiae JN612835 Whelan et al. (2011) 

Subfamilia Lortiellinae   

 Lortiella sp. AF231746 Graf & Cummings (2000) 

SUBFAMILIA VELESUNIONINAE   

 Alathyria jacksoni AY386969 Baker et al., (2004) 

 Velesunio ambigua AF305371 Graf & O´Foighil (2000) 

 Velesunio angasi AF231743 Hoeh & Bogan (2000) 

SUBFAMILIA HYRIDELLINAE   

 Hyridella depressa AF305368 Graf & O´Foighil (2000)  

 Hyridella australis AF305367 Graf & O´Foighil (2000) 

 Hyridella menziesi AF305370 Hoeh & Bogan (2000) 

 Hyridella_drapeta  JN612834 Whelan et al. (2011) 

 Echyridella sp. HQ912966 Marshall et al. (2010) 

 Echyridella onekaka HQ912969 Marshall et al. (2010) 

FAMILIA UNIONIDAE (*)   

 Fusconaia flava AF231733 Graf & Cummings (2000) 

 Margaritifera margaritifera U56847 Graf & Cummings (2006) 
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Figura 1: Patrón actual de la distribución de la familia Hyriidae (gris), y rutas históricas de 

migración propuestas: A) principales vías de migración hipótesis de Parodiz (1969) en Flechas 

continúas (1-6) con 1 (flecha azul) una vía de migración durante Cretácico Superior-Paleoceno 

(moluscos y primeros mamíferos), 2. (flecha roja) dos vías de migración en el Mioceno Superior-

Plioceno, 3-5 (flechas amarillas), dispersión secundaria, y 6.(flecha verde) dispersión secundaria en 

el Terciario medio; B)- Probable dispersión a través de la Antártica durante Terciario según 

hipótesis de McMichel (1957) (Flechas cortadas 7.); C) ruta de colonización y diversificación 

basada en las tasas de transición obtenidas en este estudio (Flechas punteadas 8.).  
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Figura 2: Árbol consenso por la regla de la mayoría de la muestra bayesiana. Se muestran 

los valores de probabilidad a posteriori de cada nodo. Los numeros muestran los nodos de 

interés. La  flecha las subfamilias de Hyriidae. 
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Figura 3: Árbol consenso por la regla de la mayoría de la muestra bayesiana. En los nodos 

el estado ancestral más probable. La proporción en los círculos numerados, representa la 

probabilidad de los estados ancestrales (pp). Bajo los nodos los tiempos de divergencia. A: 

Nueva Zelanda, B: Australia y C: Sudamèrica. 
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Figura 4: Tasas de transición (qxy) entre áreas geográficas a través de la filogenia, basado en 

las topologías y largos de rama de los árboles filogenéticos. El grosor de las flechas indica 

las transiciones de acuerdo a su frecuencia. 
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CAPITULO IV: EVOLUCIÓN DE LAS ESTRATEGIAS REPRODUCTIVAS EN 
BIVALBOS DULCEACUÍCOLAS (UNIONOIDA Y SPHAERIIDAE). 
 

Evolución de las estrategias reproductivas en Unionoida: Gloquidium versus 
Lasidium 

 

Resumen 

 

El orden Unionoida, compuesto por bivalvos estrictamente dulceacuícolas presenta dos 

tipos de larvas perfectamente diferenciables las Gloquidium y Lasidium. Diversas hipótesis 

se han planteado respecto, al ancestro común de estas estrategias de historia de vida. 

Mientras algunos autores sostienen que el ancestro de ambas es una larva Gloquidium, 

otros sostienen que los dos diferentes tipos de larvas no pueden ser considerados derivados 

uno del otro o de cualquier ancestro hipotético directo y serian un carácter polifilético. En 

el presente estudio, se evaluaron estas hipótesis mediante estadística bayesiana, primero 

estimando las relaciones filogenéticas del orden y luego estimando la señal filogenética del 

caracter y la probabilidad del ancestro común. Además, para estimar las probabilidades de 

cambio, se estimó la tasa de Ganancia (q01) y Pérdida (q10) del tipo de larva. Los resultados, 

revelan que el tipo de larva tiene señal filogenética, el ancestro corresponde a una larva 

Gloquidium, el modo de evolución sugiere tendencia hacia la gloquidiosis. La amplia 

distribución de este rasgo a nivel mundial, es discutida en relación a la condición 

generalista y especialista de ambos rasgos, sugiriendo como mecanismo explicativo la 

“amplitud de nicho parasitoide” para las larvas Gloquidium. 

 

Palabras claves: Gloquidium, Lasidium, Unionoida, estado ancestral, evolución larval 
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Introducción 

 

Los unionidos grupo al que pertenece Hyriidae, es un orden de bivalvos de agua dulce que 

se caracteriza por presentar larvas parasitas e incubación de embriones (Parada & Peredo 

2002). Dentro del orden Unionoida, representado por bivalvos estrictamente dulceacuícolas, 

existen dos tipos de larvas perfectamente diferenciables: Gloquidium y Lasidium (Wachtler 

et al. 2001; Barnhart et al. 2008).  

 Parodiz & Bonetto (1963), basado en caracteres larvales reconocieron preliminarmente a 

las familias Mycetopodidae, Iridinidae y Etheriidae como un clado, caracterizado por 

presentar larva Lasidium. Posteriormente este grupo fue sustentado por diversas 

reconstrucciones filogenéticas (Bogan & Hoeh 2001, Graf 2000a; Hoeh et al. 2001, 2002; 

Roe & Hoeh 2003). Bajo una perspectiva filogenetica, este clado ha sido designado en la 

literatura con diversos nombres “Mutelinae” (Ortmann 1921), “Mutelacea” (Parodiz & 

Bonetto 1963) y “Etherioidea” (Kabat 1997). Estudios posteriores realizados por Graf & 

Cummings (2006), basados en evidencia total, recuperan al clado de las familias con larvas 

Lasidium designadas como “Mutelacea”, no obstante incluyen como clado hermano a 

Hyriidae, el cual presenta larvas del tipo Gloquidium y en conjunto designan a éste clado 

como Etherioidea. Las otras familias que presentan larvas Gloquidium tales como, 

Unionidae y Margaritiferidae son designadas como la superfamilia Unionoidea (Parodiz & 

Bonetto, 1963; Graf & O Foiguil 2000). 

 

Caracterización de los estados larvales de Unionoida 

Las larvas Gloquidium, son típicamente calcáreas, bivalvas, con una sola huella de 

músculo abductor y su tamaño comprende entre los 70-350 µm. Las larvas del tipo 

Lasidium no son calcáreas, son univalvas, el cuerpo es típicamente trilobado y no existe 

huella de músculo abductor. Respecto, al número de gloquideos producidos por hembra 

grávida, varia desde los ocho mil hasta los tres o cuatro millones (Wachtler et al. 2001), 

dependiendo del tamaño de la hembra y del tamaño de los mismos. Los grupos con larva 

Lasidium varían desde cientos a tres millones (Herrman 1995; Bonetto & Ezcurra 

1962,1965). Ambos t i pos  de  l a rva  son parásitos obligados de peces, condición clave 

para concretar el desarrollo y alcanzar el estadio juvenil (Barnhart et al. 2008). 
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Particularmente,  el desarrollo larval parásito en peces, habría tenido un rol 

fundamental en la dispersión del grupo en los ecosistemas dulceacuícolas, puesto que en 

esta fase es capaz de colonizar grandes distancias antes de ser bentónicos (Bogan & Roe 

2008). Respecto, a la modalidad en que los parásitos infectan a los peces, la literatura 

señala la formación de un cisto, el cual se forma una vez que la larva se adhiere sobre el 

tejido parasitado mediante un filamento o un diente. El cisto es formado por las células del 

epitelio del mismo hospedador (Falk et al. 1996).  

Excepcionalmente Mutela bourguignati (Bourguignat 1885), con larva típicamente 

Lasidium no forma este cisto y ha modificado el filamento (lasidio) a una estructura 

conocida como “haustorium”. Esta estructura consiste en un apéndice tubular que atraviesa 

el tejido del hospedador (Wächtler et al. 2001), manteniendo a la larva adherida y 

desarrollando una segunda fase larval. Algunas especies exepcionalmente, han suprimido 

el estado parasito por el desarrollo directo, sin embargo este fenómeno, sólo se ha reportado 

en especies Norteamericanas como Anodonta inbecilis, Stropithus undulatus, Obliquaria 

reflexa (Mackie 1984; Heard 1998), ademas de Lasmigona subviridis (Barfield & Watters 

1999) en África (Kondo 1990). Sin embargo, Lefevre & Curtis (1911, 1912) señalan que 

podria ser facultativo para Stropithus undulatus y Obliquaria reflexa, aunque existen dudas 

respecto a la permanencia de ambos caracteres.  

Diversos estudios han puesto atención al comportamiento generalista y especialista de las 

larvas Gloquidium y Lasidium hacia el hospedador, así como la variación en la modalidad 

de infección (Roe et al. 1997, Wachtler et al. 2001; Barnhart et al. 2008). Las larvas 

Lasidium mediante la formación de cistos y haustorios complejos, muestran especificidad 

hacia el hospedador, que se manifiesta con la respuesta inmune causando mayor mortalidad 

larval, en tanto que las Gloquidium solo forman cistos que duran muy poco siendo mas 

resistentes, a este tipo de respuestas (<48 hrs.) en el hospedador (Wachtler et al. 2001). 

Haag (2012), es el primero en dar una definición de los conceptos generalista y especialista, 

aplicado a esta modalidad de parasitismo en bivalvos de agua dulce. Los generalistas, 

tienen una amplia compatibilidad inmunológica con el hospedador finalizando su 

metamorfosis, en una amplia variedad taxonómica de peces hospederos, inclusive llegando 

a familias. Los especialistas sin embargo, lo hacen en pocos hospedadores, usualmente 

dentro de una única familia, inclusive una única especie. Bajo esta definición, las larvas 
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Lasidium son consideradas especialistas a pesar de que los estudios en este grupo aún son 

bastante limitados. Trabajos de asentamiento larval realizados en Lasidium por Bonetto & 

Ezcurra (1963), lograron demostrar que de un total 11 especies de peces utilizados solo en 

dos se logró la infestación y metamorfosis completa. Las Gloquidium, por el contrario, han 

sido extensamente estudiadas, incluso llegando sugerir que algunos miembros de 

Margaritiferidae eran menos generalistas, pero que sin embargo bajo condiciones de 

escasez de hospederos, podían potencialmente infectar a salmonoideos (Weiss & Layzer 

1995; Keller & Ruessler 1997; Cummings & Watters 2010; Nedeau et al. 2000).  

 

Interpretación evolutiva sobre los estados larvales de Unionoida 

El parasitismo es una estrategia única en bivalvos de agua dulce dentro de los Unionoida a 

diferencia del desarrollo directo que es frecuente en bivalvos dulceacuícolas del orden 

Veneroida Graf (2013), por lo que a pesar de las múltiples hipótesis preliminares surgidas 

para explicar la evolución y origen de esta particular estrategia reproductiva, todas las 

explicaciones convergen, en que el parasitismo ha sido clave para este orden de moluscos.  

Fundamentalmente, en procesos de adaptación y colonización hacia los inestables 

ecosistemas de agua dulce, por lo que su evolución ha sido guiada en respuesta a factores 

ambientales (Graf 2013; Graf & Cummings 2006). 

A pesar, de que en la literatura se han abordado aspectos descriptivos y fisiológicos de estas 

larvas (Silva-Souza & Eiras 2002; Souza et al. 2011), no existe un mecanismo que permita 

explicar el origen de las larvas Lasidium, su particularidad morfológica, la modalidad de 

infección y el tamaño del rango geografico. Respecto al rango geografico (Fig.1), cabe 

destacar que las especies con larva G loquidium, a nivel mundial presentan una 

distribución cosmopolita sin embargo, las Lasidium presentan una distribución 

restringida, confinadas a Sudamérica, África y Madagascar (Graf & Cummings 2007).  

Bajo una perspectiva evolutiva, dos hipótesis han surgido de manera más bien intuitiva 

para explicar la evolución del estadio larval de los unionoidos: Primero, Parodiz & 

Bonetto (1963: 185) afirman al respecto que "Los dos diferentes tipos de larvas 

Gloquidium o Lasidium no pueden ser considerados derivados uno del otro o de 

cualquier hipotético ancestro directo y por lo tanto, tendrían un origen polifilético"; 

Segundo, diversos autores sostienen la monofilia de los dos tipos de larva, planteamiento 
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que se basa en la polaridad de la transición evolutiva del tipo de larva, propuesto para 

filogenias basadas en morfología (Atkins 1937; Taylor et al.1969, 1973; Tevesz 1975; 

Popham 1979; Tevesz & Carter 1980 ; Smith 1986 ; Healy 1989; Waller 1990, 1998; Graf 

2000).  

Preliminarmente, estudios sistemáticos moleculares, mediante la secuencias del gen COI 

analizados en conjunto con el mapeo del tipo de larva, usando técnicas de parsimonia, 

permitieron proponer que las Gloquidium corresponderían al estado ancestral y las 

Lasidium serían derivadas (Hoeh et al. 1998 ab, Hoeh et al. 2001). Actualmente la 

explicación más parsimoniosa según Graf & Cummings (2006), pareciera coincidir con 

este planteamiento. Estos autores utilizando evidencia total sugieren, al igual que Hoeh et 

al. (2001) que la condición ancestral de Unionoida fue un Gloquidium y a partir de esta 

condición evolucionaron las Lasidium.  

A la fecha, no existen evaluaciones explicitas de este conjunto de hipótesis analizadas bajo 

un contexto probabilístico, que permitan sustentar en base a la evidencia alguna de ellas.  

Nuestros objetivos son  analizar el patrón de evolución de las larvas parasitas de Unionoida 

sometiendo a prueba la hipótesis de un ancestro Gloquidium para las larvas Lasidium. En 

segundo lugar, proponer un escenario sobre la evolución los tipos de larva, sugiriendo los 

potenciales mecanismos causales que explicarían su amplia distribución (amplitud de nicho 

parasito o factores ambientales). 
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Materiales y método 

 

1-Secuencias de ADN y análisis filogenético 

 

Se obtuvieron secuencias del gen Citocromo Oxidasa I (COI) desde Genbank para un total 

de 42 taxa del orden Unionoida, cada una con 645 bp. El número de taxa, código de acceso 

a Genebank, incluyendo referencias bibliográficas, son mostradas en la Tabla I. Las 

secuencias fueron alineadas utilizando el programa CLUSTAL X versión 2.0 (Larkin et al. 

2007), con los valores de los parámetros de alineamiento especificados (gap opening 

penalty=15, gap extensión penalty=6.6 y delay divergent sequences=30). Los gaps en la 

secuencia fueron tratados como datos faltantes. Luego de la edición y alineamiento se 

evaluó la calidad de las secuencias para los análisis filogenéticos mediante el test de 

saturación desarrollado por Xia et al. (2003) e implementado en el programa DAMBE 4.2 

(Xia & Xie 2001, Xia 2000; Xia & Lemey 2009; Xia & Xie 2001).  

Para estimar las relaciones filogenéticas y probabilidad a posteriori de los nodos, se 

utilizaron Cadenas de Markov Monte Carlo con inferencia bayesiana (BMCMC). El 

método BMCMC asegura que los árboles sean muestreados de acuerdo a su probabilidad de 

ocurrencia utilizando un modelo de evolución de secuencias. Para considerar en el análisis 

la heterogeneidad en las tasas y patrones de evolución se utilizaron modelos mixtos según 

lo descrito por Pagel & Meade (2004), basados en el modelo General de tiempo reversible 

(GTR; Rodríguez et al. 1990). Los modelos mixtos permiten detectar diferentes patrones de 

evolución en las secuencias, sin el conocimiento a priori de esos patrones, ni necesidad de 

particionar los datos. El procedimiento Reversible Jump Markov Chain Monte Carlo 

(RJMCMC), fue utilizado para encontrar el número de matrices GTR del modelo mixto 

(numero de matrices GTR + G), que mejor se ajustó a los datos. Esta aproximación permite 

explorar diferentes modelos de evolución (en este caso número de matrices GTR) y sus 

respectivos parámetros, convergiendo en el modelo que mejor se ajuste, a los datos en la 

muestra de árboles (Pagel & Meade 2008).  

Nueve cadenas independientes fueron analizadas, generando aproximadamente 50.000.000 

árboles filogenéticos mediante el método RJBMCMC, muestreando cada 10.000 árboles 

para asegurar la independencia de los muestreos. Se escogió una de las cadenas que 
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convergieron en la misma zona (i.e. tuvieron la misma probabilidad a posteriori), quitando 

los primeros 5000 árboles que estaban fuera de la zona de convergencia de la cadena de 

Markov. Finalmente, se remuestreo cada 30 árboles obteniendo una muestra final de 150 

árboles no autocorrelacionados (p< 0.0001). Estos análisis se llevaron a cabo en el software 

Bayes Phylogenies v 1.0 (Pagel & Meade 2004) y las autocorrelaciones parciales en el 

software Statistica v 7 (Statsoft Inc. 2001). La topología del árbol consenso y los valores de 

probabilidad a posteriori (PP) fueron calculados y visualizados en el programa Bayes Trees 

1.0 (Meade & Pagel 2009). 

 

2-Reconstrucción de estados ancestrales del tipo de larva y sus tasas de ganancia vs 

pérdida en la filogenia y rutas de transición 

 

Primero, se evalúo si existía asociación entre los rasgos de interés y su distribución en la 

filogenia (señal filogenética) mediante el Índice de Asociación (IA) según lo propuesto por 

Parker et al. (2008) en el software BaTS 1.0. El IA fue utilizado en un marco bayesiano en 

la muestra de árboles obtenida del análisis filogenético. Este índice mide la autocorrelación 

filogenética en caracteres discretos o multiestado, es decir, evidencia estadísticamente si 

especies cercanas filogenéticamente (mismos clados) tienden a parecerse entre sí más que 

lo esperado por puro azar (Blomberg et al. 2003). En este análisis la hipótesis nula es que 

los estados de un rasgo (i.e. tipo de larva) están aleatoriamente distribuidos en la filogenia, 

o la falta de asociación entre la historia de ancestro-descendencia de los linajes (estructura 

de clados monofiléticos) y la variable analizada (Hernández et al. 2013). Se evalúo la 

significancia estadística de la distribución de valores IA observados en la muestra de 

árboles comparándola con la distribución de probabilidades nula de valores de IA obtenida 

de un total de 20.000 aleatorizaciones. Este índice se selecciono por ser de mejor 

resolución, poder estadístico y menor error tipo I, en relación a otros estadísticos 

propuestos (Parker et al. 2008).  

Para evaluar la evolución del tipo de larva, utilizamos el modelo de Markov de Tiempo 

Continuo (Pagel 1994), implementado en el software BayesTraits v 2.0 (Pagel & Meade 

2013). Este modelo, permite que un carácter cambie en cualquier momento desde el estado 

en que está a otro en pequeños intervalos de tiempo, lo cual considera el largo de ramas del 
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árbol filogenético. De este modo, se estimo el más reciente común ancestro (MRCA) en cada 

nodo (se codificó la larva Gloquidium como estado "0" y Lasidium como estado "1") de los 

árboles filogenético de la muestra. Para estas estimaciones se  utilizó una distribución 

“exponential hyperprior (0, 100)”. 

Resultados 

 

1-Reconstrucción filogenética 

 

El test Xia et al. (2003) para determinar el grado de saturación de las secuencias usadas del 

gen COI, mostró valores de saturación significativamente menores al Índice de saturación 

calculado (Iss=0.3456 < Iss.c=0.6345, p< 0.002), por lo tanto las secuencias son útiles para 

los análisis filogenéticos. Los resultados obtenidos a partir del método RJMCMC muestran 

que el modelo que mejor se ajustó a la evolución de las secuencias y describe las relaciones 

filogenéticas es 5 GTR+G. La reconstrucción filogenética de Unionoida, permitió recuperar 

un grupo monofilético para Mutelacea PP=1 y la monofilia de las familias Hyriidae PP= 97, 

e Iridinidae PP=1. Sin embargo, Unionidae y Etheriidae  son parafileticos (Fig. 2) 

 

2-Señal filogenética, estados ancestrales y tasas de ganancia o pérdida en la filogenia.  

 

El estadístico IA, muestra que para el rasgo tipo larval se obtuvo un valor significativo (IA 

= 1.7, p <0.005), por lo que se rechaza la hipótesis nula de un rasgo aleatoriamente 

distribuido en la filogenia, existiendo fuerte evidencia de asociación entre el rasgo y la 

historia filogenética. 

La reconstrucción del tipo de larva ancestral muestra que existe una mayor probabilidad que el MRCA de 

Mutelacea (Nodo2, PP= 0.8765) sea una larva Gloquidium y que el estado Lasidium, apareció posteriormente 

en el grupo de los Mutelacea (Nodo 3; PP= 0.9998) (Fig. 3 y 4). En cuanto a las tasas de transición los 

resultados muestran que existe una tendencia hacia la gloquidizacion q01=5.35 y q10=12.43 

(Fig.5). 
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Discusión 

 

En base de los resultados obtenidos de la filogenia de Unionoida, las familias que presentan 

larvas Lasidium son un grupo monofilético sustentando a la Superfamilia Mutelacea. Estas 

surgen como una especialización de un único evento filogenético, corroborando aquellas 

hipótesis planteadas preliminarmente por algunos autores (Atkins 1937; Taylor et al. 1969, 

1973; Tevesz 1975; Popham 1979; Tevesz & Carter 1980; Smith 1986; Healy 1989, 

Waller 1990, 1998; Graf 2000). Por otra parte nuestros resultados difieren con estas 

propuestas, en que Unionacea  parafilética. 

La presencia de señal filogenética del rasgo parasitismo, como parte importante de nuestros 

resultados revelan que éste caracter se asocia fuertemente a la historia filogenética de 

Unionoida (Blomberg & Garland 2002; Blomberg et al. 2003), lo cual implica que su 

origen es debido a procesos macroevolutivos y a los escenarios históricos en los que 

habitaron los ancestros de las especies actuales. El modo de evolución de este rasgo y la 

distribución a lo largo de la filogenia, indican que no es un proceso aleatorio, por lo que las 

especies que forman un clado y que comparten este rasgo por ancestría, se parecen más que 

lo esperado por azar. En este sentido, la tasa de evolución es similar a la de los eventos de 

especiación, menor distancia evolutiva entre los grupos, mayor similitud biológica y de los 

rasgos que exhiben. De esta manera, el estado ancestral de este rasgo restringe el estado de 

las especies descendientes, modelando la variación actual del parasitismo en Unionoida 

(Rheindt et al.2004; Kamilar & Cooper 2013). 

En base a este antecedente, el MRCA de las larvas Lasidium, corresponde a una larva 

Gloquidium del tipo generalista (Healy 1989, Waller 1990, 1998; Graf 2000; Graf & 

Cummings 2006; Graf 2013) y las Lasidium se habrían originado posteriormente. Por otra 

parte, las tasas de transición evolutiva, muestran que existe una importante tendencia hacia 

la ganancia del rasgo Gloquidium (q10), esto sugiere que las Lasidium (especialistas), 

tendrían un menor éxito en términos de su permanencia en el tiempo evolutivo, y por lo 

tanto, este estado representaría una especialización ecológicamente exitosa en peces 

restringidos a ambientes tropicales. 
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Amplitud de nicho: Generalistas versus especialistas una hipótesis explicativa del 

actual patrón de distribución larval en Gloquidium. 

Se ha propuesto que las larvas generalistas, como las Gloquidium, al parasitar una mayor 

variedad de peces, su rango de distribución tiende ha ser mayor (Bogan & Hoeh 2000). Esta 

modalidad de infección puede potencialmente explicar la amplitud del rango geográfico de 

las especies que presentan larvas Gloquidium, porque ligada al parasitismo se encuentra la 

respuesta del huésped hacia el sistema inmune del hospedador y a la variación en la 

modalidad de infección, lo que le asegura el éxito al entrar en contacto con una mayor 

variedad de peces, a diferencia de las Lasidium (Wachtler et al. 2001; Haag 2012). 

Por otra parte, las larvas Lasidium pueden ser consideradas especialistas dado que ocupan 

hospedadores específicos, existiendo evidencia de experimentos que han demostrado que al 

cambiar el hospedador los organismos con larva Lasidium no completan su ciclo de vida 

(Parodiz & Bonetto 1963; Silva-Souza & Eiras 2002; Souza et al. 2011). De esto modo 

se caracterizarían, al igual que otros parásitos especialistas, por habitar ambientes estables 

(tipo respuesta inmune) y restringidos a la distribución de los hospedadores específicos 

(Bogan & Hoeh 2000; Graf 2000; Graf & Cummings 2006; Graf 2013). Estos ambientes 

estables se encuentran en peces que habitan en zonas tropicales, los cuales en termino de 

recursos, se caracterizan por presentar bajas fluctuaciones en  relación a la disponibilidad lo 

que favorece la presencia de las especies especialistas con larvas Lasidium. Esto, a 

diferencia de las estrategias generalistas con larva Gloquidium que son exitosas en 

ambientes inestables y fluctuantes, ya que no dependen de un rango restringido de recursos, 

por lo que el nicho para estas larvas es amplio (Currie 1991; Habermannova et al. 2013).  

A esto se suma el hecho que las larvas Gloquidium presentan una variedad de estrategias de 

infección (conglutinados, quistes, ganchos de fijación etc.) y parasitan hospedadores con 

amplia distribución, lo cual permitiría la distribución de las Gloquidium a nivel global 

(Bogan & Hoeh 2000; Haag 2012). En resumen, las Gloquidium corresponderían a aquellas 

larvas que pueden parasitar un amplio espectro de peces hospederos sin restricción 

inmunitaria por lo que presentan un mayor rango geográfico, a diferencia de las Lasidium 

que presentan mayor especificidad hospedera y rangos restringidos. Lo cual apoya la 

“hipótesis de amplitud de nicho” propuesta para parásitos en general (Brown 1984, 

Krasnov et al. 2005), que sugiere que el tamaño del rango geográfico de un parasito es 
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dependiente del número de hospedadores que puede ocupar, es decir, si es específico su 

rango es limitado y si es generalista su rango es amplio (Lymbery 1989; Bush 1995; 

Pradervand et al. 2013). 

A escala macroevolutiva los parásitos generalistas tienen menores tasas de extinción que 

los especialistas (Combes 1995; Junling & Levin 2006; Devictor et al. 2008; Fortin et al. 

2008; Colles et al. 2009; Poulin et al. 2011), lo que en nuestro caso podría explicar la gran 

diversidad actual de los taxa con larva Gloquidium. Por otra parte, en el tiempo evolutivo la 

baja diversidad de los taxa con larvas Lasidium, sólo habitando ambientes tropicales, se 

explicaría por su estrecho rango de hospedadores, restringidas estrategias de infección y 

alta tasa de extinción.  
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Tablas y figuras 
 

Tabla I: Detalles de los taxa incluidos para Hyriidae, número de acceso a Genbank y estados 

larvales  (*) Grupo externo. Littlewood (1994)1, Hoeh et al. (1998)2, Bogan & Hoeh (2000)3, Graf & 

Ó Foighil (2000a, b)4, Park & Ó Foighil 2000)5, Roe et al. (2001)6, Graf (2002a)8. 

Especie 
 N° Acceso Genbank 

COI   (1,2,3,4,5,6,7,8) 
Familia Tipo de larva  (2,3,4) 

Orden Veneroida    

Corbicula fluminea AF120666   Veliger 

Orden Trigonioida    

Neotrigonia margaritacea U56850   Veliger 

Orden Unionoida    

Etheria elliptica AF231742 Etheriidae Lasidium/Especialista 

Acostaea rivoli AF231739 Etheriidae Lasidium/Especialista 

Pseudomulleria dalyi AF231750 Etheriidae Lasidium/ Especialista 

Mutela rostrata U56849 Iridinidae Lasidium/ Especialista 

Mutela dubia AF231737 Iridinidae Lasidium/ Especialista 

Anodontites trigonus AF231738 Mycetopodidae Lasidium/ Especialista 

Anodontites guanarensis AF231741 Mycetopodidae Lasidium/ Especialista 

Monocondylaea minuana AF231745 Mycetopodidae Lasidium/ Especialista 

Hyridella depressa AF156496 Hyriidae Gloquidium/Generalista 

Hyridella australis AF305367 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Hyridella menziesi AF30537 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Velesunio angasi AF23174 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Velesunio ambiguus AF305371 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Lortiella sp AF231746 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Diplodon chilensis DQ191410 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Diplodon deceptus AF231744 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Castalia stevensi AF231736 Hyriidae Gloquidium/ Generalista 

Margaritifera margaritifera U56847 Margaritiferidae Gloquidium/ Generalista 

Coelatura aegyptiaca AF231735 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Contradens contradens DQ191411 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Gonidea angulata DQ191412 Unionidae Gloquidium/ Generalista 
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Unio pictorum AF156499 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Unio caffer AF156501 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Lasmigona compressa AF156503 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Strophitus undulatus AF156505 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Pyganodon grandis AF156504 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Alasmidonta marginata AF156502 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Amblema plicata AF156512 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Tritogonia verrucosa DQ191413 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Quadrula quadrula AF156511 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Elliptio dilatata AF156507 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Pleurobema coccineum AF156509 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Fusconaia flava AF231733 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Obliquaria reflexa AF385114 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Obliquaria reflexa AF156513 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Actinonaias carinata AF156517 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Ptychobranchus fasciolaris AF156514 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Villosa iris AF156524 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Ligumia recta AF156516 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Lampsilis cardium AF156519 Unionidae Gloquidium/ Generalista 

Epioblasma triquetra AF156528 Unionidae Gloquidium/ Generalista 
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Figura 1: Distribución larvas Gloquidium y Lasidium. Las flechas negras distribución de 

Gloquidium y las azules distribución de Lasidium. A la derecha las gráficas de barra muestran 

riqueza de especies barra negra y grises muestran el número de especies con un determinado 

tipo de larva en las principales provincias zoogeográficas. NT: Netrópico, AF: Afrotrópico, 

IN: Indotrópico, PA: Paleártico y AU: Australia. Modificado de Graf & Cummings (2007).
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Figura 3: Árbol consenso bayesiano por regla de la mayoría de Unionoida en los nodos se 

muestran los valores de probabilidad a posteriori. Las flechas indican las familias de 

Unionoida. 
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Figura 4: Árbol colapsado de Unionoida. Las gráficas de torta sobre los nodos numerados, 

muestran los valores de probabilidad de la reconstrucción de los ancestros. 
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Figura 5. Tasas de transición (qxy) de ganacia y pérdida de los rasgos, basado en las 

topologías y largos de rama de los árboles filogenéticos. El grosor de las flechas indica las 

transiciones de acuerdo a su frecuencia, izquierda gráfica de las tasas de ganacia q01 y 

perdida q10 del estado Gloquidium/Lasidium. 
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Evolución de las estrategias reproductivas en sphaeriidae: una tendencia al desarrollo 

directo 

 

Resumen 

 

Los sphaeriidos son organismos cosmopolitas, predominantes en ambientes bentónicos 

dulceacuícolas y desarrollo directo. Esta familia presenta el patrón más complejo de 

cuidado parental dentro de los Veneroida, los que destacan en los Sphaeriinae: nutrición 

extraoogonial, desarrollo directo, incubación de juveniles, eclosión del tipo 

sincrónico/asincrónico, dentro de sacos incubatorios o en la lamella ctenidial y embriones 

con velum o de tipo vestigial. En las últimas décadas, se han planteado numerosas hipótesis 

en relación a las tendencias evolutivas de estos caracteres de historia de vida, 

relacionándolos al desarrollo directo. Sin embargo, dos hipótesis predominan para explicar 

la evolución de estos rasgos en este grupo: La hipótesis larva primero (HLP) e hipótesis de 

intercalación (HI) y posteriormente la tendencia de estos rasgos explicada bajo la 

reversibilidad del carácter, conocida como la Ley de Dollo. Para evaluar estas hipótesis, se 

reconstruyó la filogenia molecular de los miembros de Sphaeriinae (Sphaeriidae),  

incluyendo una especie endémica nacional Pisidium chilense.  Para someter a prueba las 

relaciones a nivel genéricas y evaluar el patrón evolutivo de  todos los rasgos involucrados 

en el cuidado parental, se utilizó el  método comparativo filogenético, en un marco 

bayesiano. Los resultados revelaron que la incubación sincrónica, ausencia de sacos 

incubatorios, velum y la condición ovovivípara son los estados ancestrales más probables 

de Sphaeriinae. Existe una tendencia, hacia la asincronía, presencia de sacos incubatorios, 

velum vestigial y condición euvivípara, rasgos actualmente presentes en Pisidium y 

Musculium. Las tasas de transición y las correlaciones evolutivas encontradas en todos 

rasgos, revelan una tendencia hacia el desarrollo directo y la hipótesis de que en los 

Sphaeriinae (Sphaeriidae),  existió una larva primero (HLP) y sin reversibilidad,  lo que 

apoya a  la Ley de Dollo. 

Palabras claves: Sphaeriinae, estrategias reproductivas, velum, Ley de Dollo. 



 

127 
 

Introducción 

 

La familia Sphaeriidae, ha sido caracterizada por las complejas estrategias que presenta en 

su ciclo reproductivo, las cuales han sido bastantes estudiadas y han  tenido un gran valor 

en sistemática (Burch 1975; Kuiper 1983; Heard 1977; Ituarte 1988, 1989). Entre estas 

destaca la modalidad de incubación dentro de la demibranquia, con liberación de 

ejemplares juveniles bénticos y la nutrición embrional (Odhner1921; Heard 1965; Ituarte 

1988; Korniushin 1991, 1996; Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 2000). Estos 

caracteres han permitido agrupar a 2 subfamilias dentro de Sphaeriidae: Euperiinae y 

Sphaeriinae. Euperiinae se caracteriza por un gran tamaño gonadal, tener huevos con gran 

contenido nutritivo, mientras que Sphaeriinae presenta pequeñas gónadas, y evidencia de 

transferencia de nutrición extraoogonial entre embrión y lamella ctenidial (Okada 1935; 

Mackie et al. 1974; Mackie 1978; McMahon 1991; Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 

2000; Hetzel 1994). Esta nutrición del progenitor a la descendencia, tendría relación con la 

ausencia o bajo contenido nutritivo de los huevos, sugiriendo que los nutrientes son 

proporcionados al interior de los sacos por corrientes de hemolinfa, que bañan a los 

embriones mientras estos son incubados (Okada 1935; Heard 1977; Schwartz & Dimock 

1998). Inclusive, las larvas incubadas en ambos grupos son diferenciables: Euperiinae 

presenta un gran desarrollo del velum y en el caso de Sphaeriinae este es reducido y su 

desarrollo ha sido interpretado como un carácter ancestral que precede una tendencia 

evolutiva al desarrollo directo en el grupo (Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 2000). En 

invertebrados marinos, la evolución del desarrollo directo desde un hipotético estado 

ancestral de larva planctotrófica, suele estar relacionado con modificaciones de estructuras 

involucradas en la nutrición y nado de la larva (Strathmann 1978; Hadfield & Iaea 1989; 

Emlet 1994; Byrne 1995; Byrne & Cerra, 1996; Wray 1996; Hadfield et al. 1997).  De este 

modo, la pérdida de complejidad larval, las modificaciones o pérdida de alimentación de las 

larvas o estructuras natatorias, son a menudo tan extremas, que una vez perdidas es 

imposible volver adquirirlas (Strathmann 1978). 

 Aunque el origen del desarrollo directo como estrategia de historia de vida requiere el 

conocimiento del estado ancestral, dos hipótesis dominan la opinión actual sobre el ciclo de 

vida ancestral de los bilaterales: la hipótesis de "larva-primero" (HLP) y la hipótesis de 
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"intercalación" (HI) (Nielsen 2009; Page 2009). Hasta hace poco la HLP era predominante, 

como ocurre en Sphaeriidae, sin embargo la HI puede ser un mejor modelo para interpretar 

el desarrollo de moluscos y otros lofotrocozoos (Page 2009), que evolucionan suprimiendo 

este rasgo. Esta hipótesis propone que los estadios larvales (planctotrófico o lecitotrófico) 

han evolucionado como especializaciones del ciclo de vida ancestral directo (Nielsen 

2009). Por consiguiente, la HI sugiere que las estrategias de vida compleja de Sphaeriidae 

se derivan de una condición ancestral simple, que daría origen a las larvas planctónicas que 

nadan libremente. Si la HI es sustentada, en la evolución de las historias de vida en 

Sphaeriidae se produciría el aumento de la complejidad de los ciclos de vida de una manera 

irreversible, dado que la re-evolución de rasgos complejos se ha considerado poco probable 

(i.e. Ley de Dollo, Gould 1970). En general la primera propuesta respecto a los procesos re-

evolución de pérdida de complejidad, como la pérdida de la complejidad larval, surgen de 

Simpson (1953). Esta es interpretada como irreversible, planteando que,  una vez que esta 

complejidad ha sido perdida es imposible de recuperar, principio conocido como la Ley de 

Dollo sensu stricto. Según la propuesta  el desarrollo directo, esta complejidad esta dada 

por el estado ancestral larvario planctotrofico, el cual requiere de múltiples estructuras y 

adaptaciones para sobrevivir independientemente de las otras etapas del ciclo de vida 

(Wray 1995: Smith 2001). La ley de Dollo, sugiere que la perdida del carácter complejo 

lleva consigo a una perdida de la arquitectura genética original y los mecanismos de 

desarrollo que subyacen al caracter, por lo que recuperar el caracter es irreversible si estos 

mecanismos no son conservados en el tiempo (Gould 1970; Goldberg & Igic 2008). Sin 

embargo, existen ejemplos en literatura en que la ley de Dollo ha sido refutada en 

gasterópodos, en la re-evolución de caracteres considerados complejos como la espiralidad 

(e.g. Coolin & Cipriani 2003).  

Otro aspecto interesante del modo de reproducción de Sphaeriidae, es la variación en la 

posición, grado de complejidad de las estructuras involucradas en la incubación y los 

tiempos de maduración del embrión (Cooley & Ó. Foighil 2000). En este sentido, la 

condición más simple respecto a la incubación y liberación de juveniles es encontrada en 

Euperiinae, donde la incubación es del tipo sincrónica. Aquí existe un sólo evento de 

eclosión y los embriones se encuentran libres en la lamella ctenidial, en el mismo estadío de 

desarrollo (Heard 1965; Mackie & Huggins 1976; Ituarte 1988). De acuerdo, a los estudios 
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de Dreher- Mansur & Meier-Brook (2000) y Korniushin & Glaubrecht (2002), en 

Euperiinae no existen sacos incubatorios, por lo que la incubación ocurre en los tubos 

ctenidiales de la branquia. Sin embargo, especies de Sphaeriinae, representantes del género 

Pisidium también comparten incubación del tipo sincrónica, y que a diferencia de 

Euperiinae, los embriones son secuestrados en estructuras suprabranquiales (saco 

embrionario) conocidas como marsupio, que es una modificación de un sector de la lamella 

ctenidial (Heard 1965, 1977; Korniushin 1991, 1996; McMahon 1991; Hetzel 1994). Otros 

géneros de Sphaeriinae, como Sphaerium y Musculium son asincrónicos, presentan 

incubación secuencial y liberación de juveniles mediante múltiples eventos de eclosión. De 

este modo coexisten adheridos a la branquia en distinto grado de desarrollo y encapsulados 

en sacos independientes (Heard 1965, 1977; Mackie et al. 1974; Morton 1985; Korniushin 

1991, 1996; Hetzel 1994).  

Evaluar la evolución y las correlaciones de estos rasgos podrían potencialmente, aportar 

evidencia para someter a prueba hipótesis sobre las tendencias evolutivas del cuidado 

parental de Sphaeriidae, en su evolución a los ecosistemas dulceacuícolas. Al respecto, las 

primeras especulaciones sobre tendencias evolutivas en Sphaeriidae fueron planteadas por 

Meier-Brook (1970), quien basado en la morfología planteó que la tendencia de los 

Sphaeriidae, ha sido la reducción de algunos órganos y estructuras (i.e. dentición en la 

charnela, ligamento de las valvas, branquial, fusión de sifones, estómago y gónada), 

acompañado de una disminución en tamaño. En contraste, otros órganos según su 

planteamiento, ganarían relevancia (complejidad estructural-funcional), adquiriendo nuevas 

funciones u optimizando otras. Como por ejemplo el progresivo desarrollo del nefridio 

asociado a una intensificación en la osmorregulación, y en el caso de huevos sin tejido 

nutritivo la presencia de estructuras especiales para la nutrición extraoogonial y el 

surgimiento de múltiples sacos incubatorios. Estos planteamientos, fueron posteriormente 

sugeridos en los estudios filogenéticos de Korniushin & Glaubrecht (2002), los cuales se 

basaron en la morfología. 

Las complejas estrategias, que presenta Sphaeriidae en su ciclo reproductivo, ha sido el 

sustrato de estudio para interpretar la evolución del patrón de incubación y su relevancia en 

la adaptación a los ambientes dulceacuícolas (Korniushin 1991; Dreher-Mansur & Meier-

Brook 1992, 2000; Cooley & Ó Foighil 2000; Lee & Ó Foighil 2003; Korniushin & 
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Glaubrecht 2000; Korniushin & Glaubrecht 2006). Korniushin (1991, 1998), interpretó la 

incubación asincrónica como derivada, sin embargo, más tarde concluye que es ancestral, 

ambos estudios filogenéticos basados en caracteres anatómicos. De acuerdo a los análisis 

cladísticos de Dreher-Mansur & Meier-Brook (1992, 2000), la incubación asincrónica es la 

ancestral condición de Sphaeriinae y la del tipo sincrónica es adquirida secundariamente 

por los linajes de Pisidium.  

Reconstrucciones filogenéticas posteriores, utilizando 16S rDNA abordaron directamente 

hipótesis relacionadas con la progresión evolutiva del cuidado parental en Sphaeriidae 

(Cooley & Ó Foighil 2000). Estos estudios, basados en  métodos de parsimonia  revelaron 

una tendencia hacia la complejidad desde la condición más simple descrita en Euperiinae, 

hacia el origen de la incubación en sacos embrionarios y la nutrición extroogonial, 

derivando hasta la última condición de la incubación secuencial, la que es típica en 

Sphaerium/Musculium. Posteriormente, Lee & Ó Foighil (2003) reconstruyen la filogenia 

de Sphaeriinae utilizando secuencias de los genes ITS-1 y 16 S, basados en Parsimonia y 

Máxima Verosimilitud, concluyendo respecto a la evolución temporal del modo de 

incubación, sosteniendo que la condición asincrónica sería derivada en relación a la 

sincrónica. Otro aspecto, que los autores concluyen es que la tendencia evolutiva de 

Sphaeriinae respecto a Euperiinae es la miniaturización y el gran tamaño de Euperiinae, 

representa la condición ancestral.  

Una de las últimas interpretaciones evolutivas respecto a Sphaeriidae fue planteada desde 

los trabajos de Korniushin & Glaubrecht (2006). Estos autores, a partir de análisis 

morfológicos de Pisidium (Parapisidium) reticulatum, descubren que contrario a la regla 

que rige a los ejemplares del género Pisidium, en esta especie destaca la presencia de un 

músculo retractor rudimentario en el sifón inhalante. Esta especie, además presenta 

características que comparte con Euperiinae como: grandes huevos, gran contenido 

nutritivo, incubación en la lamela interna de la branquia. Sin embargo, con Sphaeriinae, 

comparte la presencia de sacos incubatorios y difiere respecto a la nutrición, la cual 

proviene de células de la pared del saco incubatorio. La filogenia, reconstruida por ambos 

autores plantea, que el modo reproductivo de esta especie es el eslabón entre la 

ovoviviparidad y euviviparidad, y que la ovoviviparidad es la condición ancestral en 

Sphaeriidae, existiendo una tendencia a la complejidad en las estructuras reproductivas. Sin 
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embargo, cabe destacar que el balance de ganar y perder estructura, la complejidad 

reproductiva como tal esta dada por supresión de estados larvales. 

 En la actualidad el sustento de las hipótesis planteadas respecto a la adopción y evolución 

de las estrategias reproductivas de Sphaeriidae esta basado sólo en el mapeo de caracteres 

sobre la filogenia en base a métodos sustentados en parsimonia. Esta aproximación que no 

considera potenciales procesos complejos de evolución que podría estar ocurriendo en este 

grupo, dado que sólo trabaja sobre la idea del menor número de cambios a través de la 

historia y no permiten contrastar hipótesis alternativas. Por lo cual, para evaluar el conjunto 

de hipótesis planteadas en las ultimas décadas en Sphaeriinae, es imprescindible el uso de 

métodos probabilísticos, que permitan someter a prueba y validar estadísticamente las 

hipótesis evolutivas planteadas para resolver e interpretar, los patrones reproductivos  

En el presente estudio se evalúan estas hipótesis de la evolución de las estrategias 

reproductivas de Sphaeriidae, a través de la estimación de los ancestros comunes más 

recientes (MRCA) y la correlación evolutiva entre estos caracteres en un marco 

filogenético. Para ello, se construyó una filogenia molecular de los Sphaeriidae y se utilizó 

métodos comparativos filogenéticos en un marco Bayesiano para reconstruir los estados 

ancestrales, las tasas de transición en el tiempo y su correlación en la historia evolutiva del 

grupo. Adicionalmente, para el estudio de estos procesos se incorporan nuevos ejemplares 

sudamericanos de Pisidium chilense (d Orbigny 1846). 

Basados en estos antecedentes de la historia de vida de Sphaeriidae, mediante los rasgos: 

velum vestigial, asincronía, presencia de sacos y euviviparidad, sometemos a prueba la 

hipótesis larva primero (HLP), con una tendencia al desarrollo directo. En segundo lugar, 

probaremos la reversibilidad de esta tendencia apoyando o rechazando la ley de Dollo, en el 

proceso evolutivo de Sphaeriidae con énfasis en los Sphariinae.  
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Materiales y método 

 

1- Analisis de la anatomia ctenidial de Pisidium chilense 

 

Para la observación y definición de las estructuras anatómicas de un nuevo ejemplar 

sudamericano de Sphaeriidae, Pisidium chilense, se fijaron en alcohol 70% con pastillas de 

mentol. Se utilizó  lupa y microscopia óptica en algunos casos dependiendo de la 

resolución. La disección consistió en romper la concha presionándola suavemente entre las 

dos hojas de una pinza para extraer las partes blandas (Collado et al. 2011). Los tejidos se 

cortaron cuidadosamente con bisturí manual. 

 

2-Extracción y obtención de secuencias de ADN 

 

Respecto a Sphaeriidae se obtuvieron secuencias del gen ribosomal nuclear del primer 

espaciador interno (ITS-1) desde Genbank de 44 especies. El grupo interno estuvo 

conformado por 42 especies representativas de los géneros Musculium, Pisidium y 

Sphaerium (Sphaeriinae) y el grupo externo por Eupera cubensis y Eupera platensis 

(Euperiinae) con un tamaño de secuencias de 645 bp. (Tabla I). La secuencia incorporada 

de un ejemplar de Pisidium chilense, fue  obtenida de un ejemplar colectado desde Chile, 

Región del Bíobío, Laguna chica de San Pedro (73° 05' S; 73°10' O), y conservado en 

alcohol al 95%. Las extracciones de Pisidium se realizaron, con el ejemplar completo 

incluyendo la concha, mediante el protocolo CHELEX. Este consiste en 2 ul de Proteinasa 

K de concentración 10 microgramos/microlitros en agua miliQ y 150 ul de Chelex.  

Para la posterior amplificación se utilizaron los primers del gen ITS-1 descritos por White 

et al. (1996). La  amplificación de Sphaeriidae se realizó con un protocolo “touchdown”, 

siguiendo las siguientes condiciones: una temperatura inicial de 65 ºC la que disminuye 

cada 2ºC por ciclo hasta alcanzar una temperatura 50-55ºC durante 35 ciclos. Los productos 

de PCR amplificados, fueron separados en un gel de agarosa a 1% en buffer (TAE). Los 

amplificados se enviaron para su posterior secuenciación a Macrogen (Korea) y 

posteriormente  fueron editadas con CodonCode Aligner v 4.04 Demo 



 

133 
 

 

3-Reconstrucción filogenética 

 

Las secuencias fueron alineadas utilizando el programa CLUSTAL X versión 2.0 (Larkin et 

al. 2007). Los valores de los parámetros de alineamiento usados fueron los especificados 

(gap opening penalty=15, gap extensión penalty=6.6 y delay divergent sequences=30). Los 

gaps en la secuencia fueron tratados como datos faltantes.  Luego de la edición y 

alineamiento se evaluó la calidad de las secuencias para los análisis filogenéticos mediante 

el test de saturación desarrollado por Xia et al. (2003) e implementado en el programa 

DAMBE 4.2 (Xia & Xie 2001). Esta prueba estima un índice de saturación de las 

secuencias (Iss) y lo compara con un índice de saturación crítico (Iss.c) generado mediante 

un proceso de aleatorización con un 95% de confianza (Xia 2000; Xia & Lemey 2009; Xia 

& Xie 2001).  

 

Para estimar la probabilidad a posteriori de los árboles filogenéticos, se utilizaron Cadenas 

de Markov Monte Carlo con inferencia bayesiana (BMCMC). El método BMCMC, asegura 

que los árboles sean muestreados de acuerdo a su probabilidad de ocurrencia, utilizando un 

modelo de evolución de secuencias. Para considerar en el analisis la heterogeneidad en las 

tasas y patrones de evolución se utilizaron modelos mixtos según lo descrito por Pagel & 

Meade (2004), basados en el modelo General de tiempo reversible (GTR; Rodríguez et al. 

1990). Los modelos mixtos, permiten detectar diferentes patrones de evolución en las 

secuencias, sin el conocimiento a priori de esos patrones ni necesidad de particionar los 

datos. El procedimiento Reversible Jump Markov Chain Monte Carlo (RJMCMC) fue 

utilizado para encontrar el número de matrices GTR + G del modelo mixto que mejor se 

ajustó a los datos. Esta aproximación permite explorar diferentes modelos de evolución (en 

este caso número de matrices GTR + G) y sus respectivos parámetros, convergiendo en el 

modelo que mejor se ajusta a los datos en la muestra de árboles (Pagel & Meade, 2008). 

Nueve cadenas independientes fueron corridas, generando aproximadamente 100.000.000 

árboles filogenéticos mediante el método RJBMCMC, muestreando cada 10.000 árboles 

para asegurar la independencia de los muestreos. Se escogió una de las cadenas que 

convergieron en la misma zona (i.e. tuvieron la misma probabilidad a posteriori), quitando 
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los primeros 1000 árboles que estaban fuera de la zona de convergencia de la cadena de 

Markov. Finalmente, se remustreo cada 29 árboles obteniendo una muestra de 269 árboles 

no autocorrelacionados (p < 0.0001). Estos análisis se llevaron a cabo en el software Bayes 

Phylogenies v 1.0 (Pagel & Meade 2004) y las autocorrelaciones parciales en el sofware 

Statistica v 7 (Statsoft Inc. 2001). La topología de consenso y los valores de probabilidad a 

posteriori (PP) fueron calculados y visualizados en el programa Bayes Trees 1.0 (Meade & 

Pagel 2009).  

 

4-Evolución de las estrategias reproductivas 

 

Para testear las hipótesis respecto de las tendencias evolutivas del desarrollo directo (HLP vs. 

HI) y un aumento en complejidad estructural y funcional en el ciclo reproductivo en la 

metamorfosis  de Sphaeriidae, primero se determino la asociación entre los rasgos de interés 

y su distribución en la filogenia o señal filogenética. Para esto se estimó el Índice de 

Asociación (IA) según lo propuesto por Parker et al. (2008) en el software BaTS 1.0. El IA 

fue utilizado en un marco bayesiano en la muestra de árboles obtenida del análisis 

filogenético. Este índice mide la autocorrelación filogenética en caracteres discretos o 

multiestado, es decir, evidencia estadísticamente si especies cercanas filogenéticamente 

(mismos clados), tienden a parecerse entre sí más que lo esperado por puro azar (Blomberg 

et al. 2003). En este análisis la hipótesis nula es que los estados de un rasgo (e.g. modo de 

desarrollo) están aleatoriamente distribuidos en la filogenia, o la falta de asociación entre la 

historia de ancestro-descendencia de los linajes (estructura de clados monofiléticos) y la 

variable analizada (Hernández et al. 2013). Nosotros evaluamos la significancia estadística 

de la distribución de valores IA observados en la muestra de árboles comparándola con la 

distribución de probabilidades nula de valores de IA obtenida de un total de 20.000 

aleatorizaciones. Este índice se selecciono por ser de mejor resolución, poder estadístico y 

menor error tipo I, en relación a otros estadísticos propuestos (Parker et al. 2008). Una vez 

evaluada la señal filogenética de los rasgos de historia de vida se estimo los estados 

ancestrales a través del cálculo del más reciente común ancestro (MRCA) en cada nodo. Para 

determinar, como varíaban estos rasgos a lo largo de la filogenia se calcularon las tasas de 

transición (tasas restringidas - tasas calculadas).y de ganancia v/s pérdida (q0-1 y q1-0) de un 
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estado a otro. Para estas estimaciones se utilizó una distribución “exponential hyperprior 

(0,100)”. Se utilizo el Factor de Bayes (FB) para comparar las tasas de transición 

mencionadas anteriormente. Este factor permite compara las distribuciones de probabilidad a 

posteriori de los modelos i o j. Este factor es obtenido desde el software Tracer v1.5 

(Rambaut & Drummond 2009).  

 

BFij= P(DFM i)/P(DFM j ) 

 

Los autores  Kass & Rafteri (1995), sugieren que valores de 3-20 son tomados como 

evidencia positiva a favor del modelo (Mi), valores de  20-150 son considerados como fuerte 

evidencia a favor del modelo (Mi) y valores mayores a 150 como evidencia muy fuerte. 

Respecto a valores < 3, entregan evidencia a favor del modelo (Mj). Para ambos análisis se 

uso el software BayesTraits V 1.0 Pagel & Meade (2009), el cual permite realizar análisis de 

la evolución de rasgos entre grupos de especies a partir de una muestra de filogenias. 

BayesTraits utiliza Cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC) para obtener distribuciones a 

posteriori, estimar los parámetros del modelo estadístico y los valores correspondientes a los 

estados de carácter en los nodos ancestrales de las filogenias basado en el modelo de Markov 

de tiempo continuo, el cual permite reconstruir la forma que adoptan los rasgos, con un 

número finito de estados discretos, evolucionando en los árboles filogenéticos (Pagel et al. 

2004). Los rasgos discretos fueron codificados como caracteres binarios 0 y 1, (i.e. sincronía 

= 0 y asincronía = 1, ovoviviparia = 0 y euviviparia = 1, y velum funcional  = 0 y velum 

vestigial = 1). Los estados de caracter ausencia de sacos, un saco y múltiples sacos fueron 

codificados como 0, 1 y 2 respectivamente.  

 

5-Evolución correlacionada entre rasgos reproductivos 

 

El análisis de evolución correlacionada, compara el ajuste de dos modelos de evolución uno 

en el que los dos rasgos evolucionan independientemente en el árbol (Discrete: Independent 

model), y el otro en el que evolucionan de manera correlacionada (Discrete: Dependent 

model) escogiendo el modulo Bayes Discrete en el software BayesTraits V 2.0 de Pagel & 

Meade (2013). Este modulo tiene implementado entre sus metodologías  el procedimiento 
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Reversible Jump Markov Chain Monte Carlo (RJ MCMC), que permite explorar un amplio 

número de variaciones de modelos tanto Dependientes como Independientes (Pagel & 

Meade 2006).  

Para analizar la evolución correlacionada entre pares de rasgos binarios discretos (0 y 1.), se 

comparo el ajuste de los modelos de evolución dependiente e independientes, utilizando 

estadística bayesiana en el programa BayesTraits v 1.0 (Pagel & Meade 2013).. Se corrieron 

tres cadenas independientes con 50.000.000 iteraciones. Repitiendo este análisis seis veces  

considerando que las medias harmónicas son inestables. Las medias harmónicas obtenidas de 

cada modelo, se compararon posteriormente mediante el Factor de Bayes (BF), en el 

software Tracer v1.5 (Rambaut & Drummond 2009). Para establecer estas correlaciones 

pareadas, entre rasgos binarios se modifico la correlación realizada entre sincronía y 

presencia de sacos (tres estados), por sacos (0) y múltiples sacos (1). 

 

Resultados 

1-Observación y analisis de la anatomía interna de Pisidium chilense 

 

Se observaron muestras de tejido ctenial completo de las branquias con forma laminar, de 

Pisidium chilense en el cual destacan algunos sacos embrionarios. En su interior e observan 

larvas encubadas algunas al limite de la eclosión. Estas presentan diversos tamaños, las que 

están contenidas en diversos sacos. Embriones no son observados. 

 

2-Análisis filogenético 

El test de saturación mostró que las secuencias son óptimas para la reconstrucción 

filogenética (Iss=0.5678  < Iss.c=0.7896,  p = 0.002). 

 Los resultados obtenidos a partir del método RJMCMC muestran que el modelo que mejor 

se ajustó a la evolución de las secuencias y describe las relaciones filogenéticas es 3 

GTR+G. La reconstrucción filogenética mostró valores de probabilidad a posteriori sobre 

80 % para los principales clados estudiados y permite recuperar un clado monofilético para 

Sphaeriinae Nodo: 1 PP= 98. Dentro de este clado es posible reconocer dos grupos 

monofiléticos para Pisidium Nodo: 2; PP= 99 y Musculium, Nodo 5; PP=.98 Sphaerium es 
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parafilético respecto a Musculium, el cual se encuentra anidado dentro de Sphaerium 

(Fig.1). El estadístico IA, muestra valores significativos (p <0.005) para los rasgos 

viviparia, velum, tipo de reproducción y sacos incubatorios (IA = 1.2, 2.8, 1.05 y 3.04, 

respectivamente), por lo que se rechaza la hipótesis nula de un rasgo aleatoriamente 

distribuido en la filogenia, existiendo fuerte evidencia de asociación entre el rasgo y la 

historia filogenética. 
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3-Reconstrucción estados ancestrales de los rasgos reproductivos evaluados. 

 

Las reconstrucciones de los estados ancestrales para los rasgos asociados a las estrategias 

reproductivas revelan que el MRCA de Sphaeriinae según sus valores de probabilidad 

posteriori (pp) corresponden a: un ancestro con velum funcional (Fig.2; Nodo 2; PP= 

0.5883), reproducción del tipo sincrónica (Fig. 3; Nodo 2; PP= 0.8333), ovoviparidad 

(Fig.5; Nodo 6; PP= 0.7983) y 1 saco embrionario (Fig.6; Nodo 2; PP= 0.591).  

Estos rasgos a lo largo de la filogenia, revelan que existe una progresión evolutiva hacia la 

reducción del velum (Fig.4; Nodo 8; PP= 0.99748), reproducción del tipo asincrónica (Fig. 

4; Nodo 8; pp: 0.9898); euviviparidad (Fig.5; Nodo8; PP= 0.89701) y múltiples sacos 

(Fig.6; Nodo 8; PP= 1), rasgos  que se manifiestan y emergen, en su totalidad en el clado de 

los miembros de Musculium. 

En todos los rasgos evaluados, existen diferencias significativas respecto a las tasas de 

transición (tasas restringidas y calculadas), valor obtenido de FB>3. Las tasas calculadas q0 

≠q1, revelan que existe una tendencia a la ganancia de los rasgos evaluados q01>q10. De 

acuerdo a las tasas de ganancia de cada rasgo, existiría una tendencia hacia un velum 

vestigial q01= 5.56; (FB): 8.04, euviviparidad, q01= 23.87; (FB): 3.92, sincronía q01= 

12.65; (FB): 5.65 y múltiples sacos de incubación q01= 6.34; (FB): 4.25.  

 

4-Evolución correlacionada entre rasgos reproductivos y las vías de transición  

 

Respecto a la determinación de correlación evolutivas entre los pares de rasgos binarios 

(0,1), basada en la comparación de las medias harmónicas del Modelo Independiente (Mhj) 

y Modelo Dependiente (Mhj), mediante el Factor de Bayes (FB), se sustenta al Modelo 

Dependiente (FB>3), es decir, la correlación de todas estas estrategias involucradas en la 

evolución a favor del desarrollo directo han cambiado correlacionadamente a través de la 

historia filogenética del grupo reforzando la hipótesis planteada (Tabla II). Las 

correlaciones entre los rasgos reproductivos sugieren la asociación evolutiva entre el 

cambio de estos rasgos y un sentido en la dirección del cambio. Estoas cambios son 

sustentados por los  valores de sus tasas de transición  mas probables, hacia la ganancia de 
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ellos y  asociado con valores de probabilidad mas bajos hacia la perdida de ellos. La tasa de 

transición mas probable entre ausencia de sacos y velum funcional es q 13= 56.78, es decir 

un cambio del rasgo hacia la presencia de sacos, determino un cambio hacia un velum 

vestigial q 34=  40.32.  

La misma ruta de transición  es sugerida para la correlación evolutiva entre los rasgos  

ausencia de sacos y ovoviviparidad, cuyo cambio procedió hacia la presencia de sacos 

dando origen a la euviviparidad q34= 40.65.  Respecto a la ausencia de sacos (sacos 

reducidos igualmente codificados) y la sincronía, se obtuvieron valores mas altos desde la 

transición ausencia de  sacos y sincronía, q13=56.87, en donde un cambio en el numero de 

sacos, conllevo a un cambio a  la condición asincrónica  q 34= 35.78. Sin embargo en esta 

vía evolutiva, es posible distinguir algunos tasas de transición alternativas q 12=34.56, 

definida   entre la ausencia de sacos  y asincrónico, hacia ausencia de sacos y sincrónico.  

Respecto al velum funcional y ovoviviparidad, la ruta de transición mas probable es q12= 

34.76 hacia velum funcional y euviviparidad, en donde un cambio a la euviviparidad  

produce el cambio a un velum vestigial q24= 45.4. De  estas correlaciones, podemos 

distinguir que existen valores para apoyar la ruta de transición (q34= 30.24 y q43= 35.67), en 

el cambio hacia un velum vestigial, pero  asociado a la ovoviviparidad.  

En relación al  velum funcional y el tipo de reproducción sincrónica la ruta de transición 

mas probable es q12= 38.07, hacia un velum funcional pero asincrónico y posteriormente es 

sustentada la tasa de transición q 24= 45.09 es decir, un cambio en el tipo de reproducción 

determino un cambio hacia la adquisición de un velum vestigial. Aunque también, se 

sugiere la tasa de transición alternativa q43= 30.56, como una vía probable que seria un 

velum vestigial pero sincrónico, desde un velum vestigial asincrónico.  

Finalmente, entre la condición ovoviviparidad y tipo reproducción las rutas de transición 

propuesta son q12= 57,85 y q 24= 50.12, es decir un cambio a la asincronía, llevo asociado 

un cambio la euviviparidad (Fig. 6, 7 y 8). 
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Discusión 

  

Nuestros resultados basados en la reconstrucción MRCA sugieren que el antepasado de los 

Sphaeriinae carecía de sacos de incubación, tipo de reproducción sincrónica, ovovivíparos 

y una larva de vida libre (Pediveliger), lo que es evidenciado por la presencia de un velum, 

cuyas funciones en algunos grupos ha variado, hasta transformarse en una estructura 

extremadamente rudimentaria (clado Musculium).   

Estos antepasados fueron  progresivamente perdiendo esta fase de la metamorfosis durante 

su desarrollo para adquirir el desarrollo directo e incubación, como una estrategia de 

colonización, diversificación y adaptación a ambientes extremos como lo son los 

dulceacuícolas (Schwartz & Dimock 2001). Actualmente algunos grupos dentro del orden 

(Corbiculidae) retienen la larva y el desarrollo directo, evaluado mediante evidencia 

filogenetica, por lo que son sugeridos como posibles ancestros de los Sphaeriidae 

(Korniushin & Glaubrecht 2003; Hallan et al. 2013). Estos antecedentes y los resultados 

obtenidos de las estimaciones ancestrales de todos los rasgos estudiados, nos llevan a 

sustentar la hipotesis HLP propuesta para los Sphaeriinae. 

 

Hipótesis larva primero, estados ancestrales, tasas de transición de las estrategias 

reproductivas individuales  y las multiples interpretaciones adaptativas hacia el 

desarrollo directo. 

  

Para algunos autores el evento clave  hacia el desarrollo directo, es la adquisición de sacos 

para la incubación ctenidial (Okada 1935; Mackie et al. 1974; Mackie 1978; McMahon 

1991; Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 2000; Hetzel 1994), a partir de este evento se 

habrían desencadenado una serie de modificaciones funcionales y estructurales para la 

retención larval. 

Con respecto a la presencia y ausencia de sacos incubatorios, rasgo que agrupa en clados a 

Sphaeriinae y  Euperiinae, la presencia de sacos se habría originado a partir de un ancestro, 

sin sacos incubatorios según el MRCA del grupo. De acuerdo a lo que muestran los datos, 

existiría una tendencia a la presencia de múltiples sacos incubatorios con embriones 

independientes y con sacos conteniendo diferentes estados de desove. Este clado, estaría 
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representado actualmente por los miembros de Musculium y Sphaerium. La adquisición de 

este rasgo, tiene como ventaja que los organismos tengan la facultad de presentar varios 

eventos reproductivos, durante el año (Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 2000, Cooley 

& Ó Foighil 2000 y Lee & Ó Foighil (2003). 

Para el rasgo viviparidad (rasgo que implica el tipo de nutrición embrional), dos clados 

emergen, al observar la evolución de estos rasgos sobre la filogenia es posible agrupar a 

todos los Euperiinae dentro de los individuos ovovivíparos y a los Sphaeriinae como 

euviviparos. Se observa además, que la euviviparidad es una tendencia, cuyo MRCA 

basado en los valores de probabilidad, es un organismo ovoviviparo. Estos resultados 

obtenidos son contrastantes, con las reconstrucciones filogenéticas de Cooley & Ó. Foighil 

(2000), quienes sugieren que el estado ancestral del tipo de nutrición de Sphaeriinae es la 

extraoogonial. Según algunos autores, bajo una perspectiva adaptativa, la falta de 

contenido nutritivo en los embriones es típica en grupos que desarrollan larva lo cual, es 

evidencia a favor del desarrollo directo. Otro aspecto de interés es que los euviviparos a 

diferencia de los ovovivíparos, presentan pequeñas gónadas, evidencia de transferencia de 

nutrición extraoogonial entre embrión y lamella ctenidial del progenitor (Okada 1935; 

Mackie et al. 1974; Mackie 1978; McMahon 1991; Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 

2000; Hetzel 1994).Esta nutrición del progenitor a la descendencia (matrototrofia), tendría 

relación con la ausencia o bajo contenido nutritivo de los huevos (yema o vitelo), 

sugiriendo que los nutrientes son proporcionados al interior de los sacos a través de la 

pared del marsupio, por corrientes de hemolinfa que llevan albúmina y que bañan a los 

embriones, mientras estos son incubados (Okada 1935; Heard 1977; Schwartz & Dimock 

1998). Hetzel (1993), proporciono evidencia a través de cortes histológicos y microscopía 

electrónica para el transporte nutritivo desde el tejido materno a los embriones o larvas, 

demostrando la existencia de estructuras marsupiales que incluso eran bastantes 

especializadas que permitan este intercambio, a diferencia de las que tienen desarrollo 

larval de vida libre que carecen de estas estructuras (korniushin & Glaubrecht 2003).  

Respecto a la presencia de velum, que es un rasgo ligado al estado larval, en algunos 

grupos marinos con desarrollo directo, este rasgo ancestral es  readquirido funcionalmente  

(Collin et al 2007). Nuestros resultados, sustentan una tendencia a la reducción del velum, 

permitiendo agrupar a Euperinae dentro del clado de los que presentan un velum mas 
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desarrollado (respecto a la banda ciliar), pero con limitada funcionalidad y a Sphaeriinae 

que tiene el carácter de rasgo vestigial no funcional. Nuestros resultados, son concordantes 

con la propuesta de Dreher-Mansur & Meier-Brook (2000) y Korniushin & Glaubrecht 

(2003), evidenciando que de este rasgo permanece solo un relicto vestigial de la condición 

larval. ancestral En invertebrados marinos, la evolución del desarrollo directo desde un 

hipotético estado ancestral de larva planktotrofica, suele estar relacionado con 

modificaciones de estructuras involucradas en la nutrición y nado, representada por esta 

banda ciliar (Strathmann 1978; Hadfield & Iaea 1989; Emlet 1994; Byrne 1995; Byrne & 

Cerra, 1996; Wray 1996; Hadfield et al. 1997). Por ejemplo, en los equinodermos, en 

donde los estudios han sido numerosos, se ha establecido que en aquellos grupos que 

presentan larvas consumidoras, la banda ciliar del velum se encuentra dispuesta en loops, 

distribuida transversalmente y en las no consumidoras, adoptan una posición de un cuerpo 

cilíndrico (Emlet 1994). Se plantea que esta disposición, es para maximizar la eficiencia 

alimenticia en las larvas planktotroficas y en las no consumidoras maximizar la capacidad 

natatoria (Emlet 1994). Sin embargo, en los Sphaeriidae carentes de veliger planctónica, es 

posible observar bandas ciliadas pequeñas alrededor de la boca en algunos estadios de la 

larva incubada, cuya función estaría limitada a la nutrición parcial y no al nado (Ziegler 

1885; Okada 1937; Meier-Brook 1970; Heard 1977; Dreher Mansur & Meier-Brook 2000). 

Estos datos aportan a evidenciar la progresiva perdida de la condición larval en 

Sphaeriidae. 

Finalmente respecto al tipo de incubación los resultados muestran que este carácter permite 

agrupar solo dentro de Sphaeriinae incubadores sincrónicos y asincrónicos. Nuestros 

análisis permiten reconocer como MRCA a los incubadores sincrónicos, incluyendo a los 

miembros de Pisidium, ancestro a partir de los cuales se habrían originado los incubadores 

asincrónicos, representados por Sphaerium y Musculium. Este patrón concuerda con las 

hipótesis de varíos autores (Dreher-Mansur & Meier-Brook 1992, 2000, Cooley & Ó 

Foighil 2000 y Lee & Ó Foighil (2003). Estos autores, al igual que nuestro aporte 

concluyen que existe una progresión evolutiva desde la condición más simple que es la 

sincronía (MRCA), hacia los incubadores asincrónicos, con tendencia a la complejización y 

adquisición de múltiples sacos incubatorios, conocidos como incubadores secuenciales. 

También, se ha relacionado, adicionalmente este carácter, con la reducción de tamaño o 
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miniaturización correlacionándola con la reducción de algunas estructuras, como lo 

observado en miembros de Pisidium (Meier-Brook 1970, 1977; Korniushin 1998 ab; 

Dreher-Mansur & Meier- Brook 2000; Korniushin & Glaubrecht 2002).La asincronía y 

relación del tamaño corporal, según Lee & Ó Foighil (2003) sugieren que los Sphaeriinae 

representan un clado, cuyos rasgos como la asincronía, múltiples sacos y tendencia a un 

mayor tamaño corporal embrional serian caracteres derivados. El tamaño de los huevos es 

evidencia a favor del desarrollo directo (Smith et al.  2007). Respecto a la asincronía y 

relación del tamaño corporal, Lee & Ó Foighil (2003), sugiere que los Sphaeriinae 

representan un clado, cuyos rasgos como la asincronía, múltiples sacos y tendencia a un 

mayor tamaño corporal serian caracteres derivados. 

Otros autores como Cooley & Ó Foighil (2000), señalan que el cuidado parental y las 

estructuras reproductivas involucradas (numero de sacos, tamaño del huevo, matrotrofia y 

vitelo), podrían reflejar la adaptación a un ciclo de oogénesis acelerada y un desarrollo 

embrionario mas corto. Wray (1996), menciona al respecto, que todos los rasgos 

involucrados en procesos de metamorfosis acelerada, obedecen a un proceso de selección 

pasiva de aquellos rasgos relacionados con la alimentación. Según Smith et al. (2007), esto 

se relaciona con un acortamiento en el proceso de metamorfosis siendo una adaptación que 

obedece a presiones selectivas, relacionadas a la nutrición y la disponibilidad de alimento. 

Los organismos, que viven en cuerpos de agua dulce efímeros, suelen tener acelerados 

ciclos reproductivos y del desarrollo (Denver 1997), para estos grupos la adquisición de 

tales adaptaciones, son una respuesta a las presiones selectivas, asociadas a la colonización 

de estos hábitats. Sin embargo, este planteamiento, no explica el amplio rango de 

ambientes habitados por este grupo de bivalvos (Cooley & Ó Foighil 2000).  

Los resultados obtenidos de las probabilidades de las tasas de transición (q01 vs q10), 

sugieren una tendencia  a la ganancia de los rasgos a lo largo de la evolución de 

Sphaeriinae de: múltiples sacos, velum vestigial, euviviparidad y tipo reproducción 

asincrónica. 
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Evolución correlacionada, rutas de transición, reversibilidad del carácter y Ley de 

Dollo 

Respecto a las rutas de transición evolutiva de los rasgos considerados, los valores de 

probabilidad muestran valores mayores hacia las tasas de ganancia (q01) y sus 

correlaciones evolutivas basados en las tasas de transición, revelan que existe una 

tendencia hacia la adquisición de nuevos rasgos. Esto sugiere, que todos estos rasgos están 

asociados, es decir que el cambio de un rasgo a través de la historia evolutiva, influye sobre 

el cambio del otro, por lo que son claves en la evolución hacia una tendencia general, en 

apoyo del desarrollo directo de Sphaeriinae. En relación a la direccionalidad del cambio, la 

presencia de sacos determinó el cambio hacia el desarrollo de un velum vestigial, la 

euviviparidad y el tipo de incubación asincrónica. A su vez, el cambio de un velum 

vestigial condicionó la aparición de la euviviparidad y la asincronía. Finalmente, el cambio 

de la ovoviviparidad hacia la euviviparidad condionó un cambio hacia la asincronía. 

Cabe destacar que son muy poco probables las rutas de transición alternativas altamente 

sustentadas, por lo que el sentido del cambio hacia las tasas de pérdida del rasgo son las 

menos probables. Esto nos conduce, a apoyar la Ley de Dollo en el proceso de evolución 

de Sphaeriinae, aceptando que la tendencia es la perdida de la complejidad en el proceso de 

desarrollo del ciclo de vida de manera irreversible, durante la metamorfosis.  

 

Finalmente, se plantea la hipótesis (Fig. 9), que: durante la colonización de nuevos 

ambientes como los dulceacuícolas el ancestro de esta  familia presento larva (pediveliger), 

la que fue perdida progresivamente cuando estos bivalvos comienzan a utilizar sus 

ctenidios para incubar. Asociado a este evento, se producen una serie de cambios que  

fueron claves y generaron drásticos cambios morfológicos  y de las estrategias 

reproductivas (velum rudimentario, sacos incubatorios, euviviparidad y asincronía 

reproductiva), los que se encuentran vinculados mediante las correlaciones evolutivas 

planteadas, favoreciendo de esta forma el desarrollo directo como estrategia de 

sobrevivencia en este grupo de bivalvos. 
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Tablas y figuras 

 

Tabla I: Detalles de los taxa incluidos para Sphaeriidae, número de acceso a Genbank (*) 

Grupo externo y codificación de los caracteres reproductivos (Lee & O'Foighil 20031; 

Steiner 20032). 

 

FAMILIA SPHAERIIDAE (1,2)  N° Acceso 

Genbank ITS-1 

(1) 

 Velum (F) 

(1) 

Viviparidad 

(1) 

Sincronismo 

(1) 

 Nº sacos 

SUBFAMILIA EUPERIINAE         

Eupera cubensis (*) AY093501 Velum (F) Ovovivparos Sincrónico Ausencia 

Eupera platensis (*) AY093502 Velum (F) Ovoviviparos Sincrónico Ausencia 

SUBFAMILIA SPHAERIINAE         

Musculium argentinum AY093503 Velum (V) Euvivíparos Asincrónicos Múltiples 

Musculium japonicum AY093504 Velum (V) Euvivíparos Asincrónicos Múltiples 

Musculium lacustre AY093505 Velum (V) Euvivíparos Asincrónicos Múltiples 

Musculium miyadii AY09507 Velum (V) Euvivíparos Asincrónicos Múltiples 

Musculium partumeium AY093508 Velum (V) Euvivíparos Asincrónicos Múltiples 

Musculium securis AY093509 Velum (V) Euvivíparos Asincrónicos Múltiples 

Musculium tranversum AY093510 Velum (V) Euvivíparos Asincrónicos Múltiples 

Pisidium sterkianum AY093512 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium sp. AY093511 Velum (V) Euviviparos Sincrónico Único 

Pisidium adamsi AY093513 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium casertanum  AY093515 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium compressum  AY093518 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium fallax AY093519 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium hallae AY093520 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium hibernicum AY093522 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium milium AY093523 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium nipponense AY093525 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium nitidum AY093526 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium personatum AY093527 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium subtruncatum AY093528 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium supinum AY093529 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium variabile AY093530 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium parvum AY093531 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 
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Pisidium japonicum  AY093532 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium dubium AY093533 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium lilljeborgi AY093531 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium moitesserianum DQ062591 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium henslowanum DQ0625832 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Pisidium chilense En estudio  Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium corneum AY093535 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium fabale AY093536 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium nucleus AY093537 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium rhomboideum AY093538 Velum (V) Euviviparos Sincrónico Único 

Sphaerium simile AY093540 Velum (V) Euviviparos Sincrónico Único 

Sphaerium striatinum AY093541 Velum (V) Euviviparos Sincrónico Único 

Sphaerium occidentale AY093541 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium novaezelandiae AY093543 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium tasmanicum AY093544 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium solidum GU123690 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium baicalense AY093534 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

Sphaerium rivicola AY093539 Velum (V) Euvivíparos Sincrónico Único 

 

 

Tabla II: Valores del Factor de Bayes (FB) a favor del modelo dependiente (*) para las 

combinaciones pareadas de la comparación de modelo de correlación dependiente e 

independiente  (Sac: sacos; Vivip: vivíparismo; Tr: tipo de reproducción; Vel: velum). 

 

RASGO 

 

FB 

Sac./Vivip.        3.76 

Sac/Tr       11.91 

Sac/Vel.        8.28 

Vel/Vivip.             3.34 

Vel./Tr,        3.02 

Vivip./Tr.        5.34 
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Figura 1: Árbol consenso bayesiano por regla de la mayoría de Sphaeriidae, en los nodos se 

muestran los valores de probabilidad a posteriori. Los circulos representan el número del 

nodo de interes. Las flechas las subfamilias de Sphaeriidae. 
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Fig.2 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig.3
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Fig.4 

 

 

Fig.5 
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Figura 2, 3, 4 y 5: Reconstrucción filogenética de los estados ancestrales de l rasgo velum, 

sincronía, viviparidad y  sacos incubatorioa. Sobre .los nodos enumerados las gráficas de 

torta muestran el valor de probabilidad de cada estado del rasgo. Las flechas las subfamilias 

de Sphaeriinae.
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Fig.6 

 

 

 

Fig.7 
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Fig.8 

 

 

Figuras 6, 7 y 8: Esquema de las principales rutas de transición  entre los estados (qxy-qyx), 

planteadas para las correlaciones pareadas de los rasgos. El grosor de las flechas muestran 

los valores de  frecuencia de las tasas de transición. 
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Figura 9: Mecanismo evolutivo planteado para  Sphaeriidae a partir de su hipotético estado 

ancestral de larva hacia el desarrollo directo y la secuencia de cambios acontecidos en los 

diversos rasgos, basado en las frecuencias de las  tasas de transición (qxy). 
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CONCLUSIONES GENERALES  
 

En la siguiente tesis se evalúo  el estado  del conocimiento de los moluscos dulceacuícolas 

chilenos en varios de sus aspectos, que abordaron los potenciales mecanismos y procesos  

que explican el origen de la diversidad en territorio nacional. Al analizar algunos tópicos 

que involucraron endemicidad, diversidad, distribución, variación local, aspectos 

filogenéticos e implicancias de sus estrategias reproductivas en el origen de la diversidad 

actual finalmente concluimos:  

 

1-Aspectos sistemáticos, endemismo y nuevas especies  

 

Respecto a la diversidad malacológica es necesario realizar una revisión taxonómica y 

distribucional de algunas familias como Ancylidae y Lymnaeidae que permitan corroborar 

el número de especies existentes en territorio nacional. Nuestros resultados al igual que los 

aportados por Valdovinos (2006); Fuentealba et al. (2010), revelan que estos grupos son los 

que presentan mayores vacíos del conocimiento. Respecto a los ejemplares de Hidrobiidae 

y la problemática nomenclatural (Collado et al. 2011;  Kroll et al. 2012), se validan en el 

presente trabajo mediante las relaciones filogenéticas establecidas a las especies: Heleobia  

chimbaensis, Heleobia cumingii, Heleobia limariensis y Heleobia loaensis.  

 En relación a los patrones de endemicidad y distribución, de la fauna malacológica 

nacional la zona con mayor endemismo esta entre los 44-56ºS, sugerimos que esta área  ha 

sido el producto de eventos vicariantes, tales como las glaciaciones pleistocénicas y eventos 

tectónicos postglaciales que afectaron al sistema hidrográfico. Estos eventos causaron la 

fragmentación y la interconexión de los cuerpos de agua dulce (Clapperton 1993; Turner et 

al. 1996). La revisión de especies de la familia Planorbidae durante la determinación de los 

patrones de endemicidad y de distribución, permitieron aumentar su rango distribucional 

hasta Patagonia (Laguna Cisnes 47°7'10.02"S; 72°27'40.65"W Aysén), con la inclusión de 

una nueva especie Biomphalaria cristiani, familia que en un principio fue registrada 

preliminarmente hasta los 41º44'S, 72º06'W (Anton 1839). 

 

Mediante estudios filogeográficos de los grupos de Cochliopidae nacionales, (relacionadas 

con especies altiplánicas), se determinó que un grupo importante colonizó los sistemas 
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dulceacuícolas nacionales desde el Norte a las Zonas centrales desde el lago Titicaca. Se 

destaca la tolerancia de esta familia a la salinidad, factor importante en los procesos de 

diversificación y endemismo local (Kroll et al. 2012). Por otra parte, considerando estudios 

genéticos poblacionales, utilizando como modelo a Diplodon chilensis, se demostró la gran 

capacidad migratoria durante su fase larval (Parada & Peredo 2002) y la baja variabilidad 

genética,  a pesar de estar en ambientes fragmentados, lo que sugiere su gran capacidad de 

adaptación y explica su amplio rango distribucional a diferencia de los gasterópodos 

(Fuentealba et al.2010). 

 

Considerando la controversial filogenia global de Hyriidae y su problemática a nivel de 

subfamilia (Graf & Cummings 2006; Graf 2013), mediante la incorporación de ejemplares 

de Diplodon chilensis, las especies sudamericanas asignadas a Hyriinae son recuperadas 

como un grupo monofilético, sin embargo Hyridellinae (Australia –Nueva Zelanda) es 

parafiletica. Respecto a Sphaeriidae, se recupera el clado de Sphaeriinae y las especies 

sudamericanas conforman un grupo monofilético (clado sudamericano. Además, se 

resuelve finalmente la parafilia en torno Pisidium como consecuencia de la incorporación 

de una nueva especie sudamericana endémica (Pisidium chilense) y las metodologías de 

reconstrucción filogenetica basada en modelos complejos de evolución (Lee & O'Foighil 

2003; Graf 2013). 

Al analizar el origen y dispersión de los bivalvos a Sudamérica, evaluando el complejo de 

hipótesis planteadas previamente McMichel & Hiscock (1958); Parodiz & Bonetto 1963),  

se demuestra que los hyriidos sudamericanos tendrían un origen australiano, el que a su vez 

se apoya en la evidencia fósil con una estimación del reloj molecular de 95.25 Ma. Estos, 

habrían migrado a Sudamérica a través de la conexión Antártica (Leppe 2009), conocida 

como la fosa cuenca marina Rocas Verdes. Respecto a Sphaeriinae, en Sudamérica aún no 

es posible reconstruir un modelo por la falta de antecedentes moleculares de los grupos 

sudamericanos, australianos y de Asia. 

 

2- Evolución de las estrategias reproductivas en Unionoida y Sphaeriidae 

(Sphaeriinae) 
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En relación, a las reconstrucciones de rasgos relevantes en la historia de vida de los 

bivalvos, dulceacuícolas, permiten concluir que en Hyriidae el estado ancestral es una larva 

calcárea Gloquidium. Las tasas de transición de ambos rasgos difieren, lo cual  implica de 

acuerdo a los resultados que el modo de evolución sigue una tendencia hacia la 

gloquidiosis. La distribución de los estados larvales esta determinada por la condición 

generalista/ especialiasta, el cual es un rasgo correlacionado a través de la historia de 

Unionoida y que podría explicar el tamaño del rango mediante la amplitud del nicho. 

 

En los Sphaeriinae (Sphaeriidae) existe una tendencia hacia el desarrollo directo, cuyo 

ancestro presento larva de vida libre. Además  la pérdida de complejidad en los procesos de 

metamorfosis, conduce a sustentar la hipótesis larva primero Estos resultados demuestran 

que la ley de Dollo, es soportada para todos los rasgos evaluados no existe, evidencia 

sustentable hacia una tendencia a que estos rasgos surgan nuevamente en el curso de la 

evolucion de Sphaeriinae. Finalmente, asociado a este evento se producen una serie de 

cambios que fueron claves y generaron drásticas modificaciones morfológicos  y de las 

estrategias reproductivas (velum rudimentario, sacos incubatorios, euviviparidad y 

asincronía reproductiva), los que se encuentran vinculados mediante las correlaciones 

evolutivas planteadas en donde el cambio de uno afecta al otro, favoreciendo de esta forma 

el desarrollo directo como estrategia de sobrevivencia en este grupo de bivalvos.
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ANEXO: CAPITULO II: ENDEMISMO, PATRONES DE DIVERSIDAD, 
DISTRIBUCIÓN, NUEVOS REGISTROS DE GASTROPODA Y 
MODIFICACIONES NOMENCLATURALES.  
 

A-Endemismo y Distribución 

Análisis de endemismo de moluscos dulceacuícolas de Chile 

 

1 

 

 

                                                           
1  CARMEN FUENTEALBA1, *, RICARDO FIGUEROA2, 3 & JUAN J. MORRONE4  
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Endemic gastropod fauna Lake Titicaca: correlation between molecular evolution and 
hydrographic history. 
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Nueva especie de Planorbidae (Gastropoda: Basommatophora) en la Patagonia 
chilena: Biomphalaria cristiani sp. nov. 
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C- Variación genética poblacional local 

Variabilidad genética local del bivalvo dulceacuícola Diplodon chilensis (Gray 1828) 
proveniente de tres lagos Nahuelbutanos. 
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