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RESUMEN

Se efectia un estudio filogenético en base a los postulados de Hennig (1968). En primer lugar se
plantean las relaciones del género Eurymetopum con otros Phyllobaeninae australes (Lemidia, Isolemidia,
Parmius y Paupris), los que constituyen el grupo externo.

El reconocimiento de los caracteres apomoérficos posibilita efectuar proposiciones filogenéticas para
las diferentes especies, las cuales se presentan en 4 cladogramas: uno para las especies no asignadas a
grupos, pero que incluye los ancestros de éstos, y los tres restantes dedicados a cada uno de los grupos. Se
describe y discute en todos los casos la divergencia de las especies, la monofilia de¢ los grupos hermanos
justificada por las sinapomorfias y los fenémenos de convergencia y paralelismo (homoplasia) o regre-
sién que puedan manifestar, buscando la solucién més parsimoniosa.

Desde ¢l punto de visia biogeografico se aplican los conceptos y métodos sobre vicarianza para
efectuar una interpretacién de la distribucién de las especies de los grupos.

Luego de reconocer las sreas de endemismo de las especies, se construyen cladogramas de drea para
cada grupo, los cuales se comparan entre sf en busca de zonas de congruencia, expresadas m4s tarde en
¢l cladograma de irea reducido.

Se clabora una secuencia tedrica de eventos vicariantes que se relaciona con los fenémenos geogrifi-
cos y climéticos experimentados por el irea, reconociéndose la importancia de los acontecimientos
glaciales pleistocénicos en la diferenciacion de la biota. Se discuie ¢l papel de la dispersion en la
modificacion del patrén alopétrico de distribucién original que lleva a la configuracién actual de la
reparticion de las especies de los grupos.

Se hace referencia, finalmente, a la situacién biogeografica de las especies no asignadas a grupo,
todas, excepto una, endémicas de la regidn valdiviana, postuldndose para ellas un periodo precuaterna-
rio de diferenciacién, seguido de fenémenos de dispersion que explicarian la simpatria actual.

ABSTRACT

A phylogenetic analysis of a genus of Chilean Cleridae (Coleoptera) is carried on in this paper, following
the principles postulated by W. Hennig (1968) and later authors. The relationships of Eurymetopum to
other austral Phyllobaeninae genera (Lemidio, Isolemidia, Parmius and Paupris, which conform the exiernal
group), are discussed.

The recognition of apomorphic characters makes possible to formulate phylogenetic propositions
for the different species, which are shown in four cladograms: one for species not assigned to groups,
but which include the ancestors of them, and the rest of three cladograms are for each of the groups.

In all involved cases a description and a discussion of the divergence of species, the monophyly of
sister groups justified by synapomorphies and the phenomena of convergence and paralelism
{homoplasia) or regression that might show, are duly treated looking for a parsimonious explanation.

From a biogeographic viewpoint the concepts and methods of vicariance are applied in order to
interpret the distribution of the species of the groups.

After recognizing the areas of endemism, area cladograms for each species group were prepared,
which were then compared looking for congruence zones, later shown in the reduced area cladogram.

A theoretical sequence of vicariant events is made and related to geographic and climatic phenomena
experienced in the area. The importance of the pleistocene glacial phenomena in the differenciation of
the biota is recognized. The influence of dispersion in the modification of the original allopatric

distribution pattern which brings to the present configuration of the distribution of the species, is also
discussed.
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Reference is finally made to the biogeographic situation of the species not assigned to groups, all but
one endemic to the valdivian region, postulating for them a pre-quaternary period of differentiation,
followed by dispersion which would explain their present sympatry.

Key Words: Coleoptera, Cleridae, Eurymetopum, phylogeny, biogeography.

INTRODUCCION

Con anterioridad se ha efectuado una revisién
de las especies del género Eurymetopum, la cual
permiti6 aclarar la situacién taxonémica de sus
especies y describirlas, reconocer agrupaciones
de especies, definir los limites del taxon desde
los puntos de vista morfolégico y geogrifico y
establecer su parentesco con otros géneros de la
subfamilia (Solervicens, 1986).

El anilisis morfolégico puso en evidencia la
diversidad estructural de los dltimos segmentos
abdominales y de la genitalia masculina y en
menor grado femenina, ademds de ciertos ca-
racteres externos. Se reconocié también, la pre-
sencia de patrones cromiticos que, indepen-
dientemente de su variabilidad, son atributos
de los grupos de especies o de las especies. En
cuanto a distribucién se visualizé la existencia
de varias regiones con diversos grados de con-
fluencia de especies.

El presente estudio intenta profundizar el
conocimiento del género mediante el andlisis
filogenéuico cladista y biogeogrifico vicariante.
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FILOGENIA

El estudio de las relaciones de parentesco de las
especies del género Eurymetopum se ha aborda-
do apoyandose en los principios de sistematica
filogenética propuestos por Henning (1968).
Los planteamientos y metodologias de Hen-
ning han sido suficientemente divulgados y dis-
cutidos por diferentes autores (Brundin, 1966;
Schlee, 1969; Darlington, 1970; Wiley, 1976,
1981; Maddison, Donoghue y Maddison,
1984), en tanto que otros han aplicado dichos
principios a diversos grupos taxonémicos (Plat-

nick y Shadab, 1976; Ekis, 1977; Raven, 1985;
Wheeler, 1986; Herman, 1986; Calder, 1986;
Davis, 1986).

Otras contribuciones al problema de la re-
construccion de filogenias son las de Crisci y
Stuessy (1980) y Wheeler (1986), que se refie-
ren a la determinacion del estado primitivo de
los caracteres y a la valoraciéon de los caracteres,
respectivamente.

Considerando que existe un conocimiento
detenido de los principios hennigianos y de las
modificaciones que han experimentado sus
planteamientos originales, se estima innecesa-
rio efectuar una nueva presentacién de los mis-
mos en este trabajo.

Relaciones filogenéticas del género

No se han efectuado andlisis cladisticos de los
géneros de Phyllobaeninae. Si embargo, el autor
ha revisado los caracteres morfolégicos exter-
nos y de la genitalia de representantes de la casi
totalidad de los géneros atribuidos a la sub-
familia, pudiendo constatar, en los territorios
australes, la existencia de un grupo monofiléti-
co, caracterizado fundamentalmente por la
presencia de 4 garfios en la parte subapical del
16bulo medio del edeago. (Figs. 5A, B y C).

Los taxa en cuestién son: Lemidia, presente
en Australia, Tasmania y Nueva Zelandia, Pau-
pris y Parmius de Nueva Zelandia, fsolemidia de
la region tropical de América del Sur y Euryme-
topum de la parte templada de Sudamérica.

Las relaciones entre estos taxa no estan esta-
blecidas. Se requiere previamente la realizacion
de un intenso trabajo taxonémico, como el efec-
tuado para Eurymetopum, con el objeto de defi-
nir sus exactos limites, pues una observacién
previa revela que ellos incluyen elementos ex-
trafios, altamente convergentes, como los se-
gregados del género recién citado (Solervicens,
1986).

Al carecer de relaciones intragenéricas claras
en este grupo monofilético de géneros de Phy.
llobaeninge australes, se emplea el conjunto de
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ellos como grupo externo para el anilisis de
caracteres de Eurymetopum (Maddison et al,
1984).

Las especies estudiadas en cada género son
las siguientes. Entre paréntesis se indica el nu-
mero de taxa asignados a cada uno.

Lemidia: L. nitens, L. hilaris y L. pictipes (90)

Parmius: P. debilis y P. longipes (4)
Pauprnis: P. aptera (D
Isolemidia: 1. puichella e I. batesi (15)

Tendencias evolutivas:

Los caracteres mas significativos parecen ser el
desarrollo del proceso lateroventral del dltimo
tergo abdominal masculino (Fig. 2) y las modifi-
caciones experimentadas por el borde del quin-
to esterno de los machos (Fig. 1), caracteres
ambos que presentan series de transformacién,
a través de las cuales es posible relacionar las
diferentes especies y grupos de especies. Otro
cardcter importante que compromete a todos
los taxa corresponde a modificaciones diversas
del quinto o sexto esternos o altimo tergo abdo-
minal de los machos, fenémeno que alcanza a
‘manifestarse ocasionalmente en hembras. Gran
trascendencia tienen también los cambios es-
tructurales del aparato genital masculino que
afectan a los pardmeros, parte apical del I6bulo
medio y garfios. En menor grado aparecen di-
ferenciaciones a nivel de genitalia femenina en
el ovipositor y espermateca. Bastante significa-
tivo es también la tendencia a reduccién o desa-
paricién de la puntuacién-estriacion elitral y el
desarrollo de diversos patrones cromiticos. En
menor grado y afectando fundamentalmente al
grupo maculatum, se observa variaciéon en la re-
Jacién largo/ancho del pronoto por predominio
del primer pardmetro y una diferente disposi-
cion de la pilosidad.

Relaciones de las espectes de Eurymetopum

Los resultados del andlisis filogenético se pre-
sentan en cuatro cladogramas: uno para las es-
pecies no asignadas a grupos, pero que incluye
los ancestros de éstos, y los tres restantes dedica-
dos a cada uno de los grupos.

La numeracion de los caracteres se ha efec-
tuado siguiendo un ordenamiento correlativo
en los cuatro cladogramas.

La secuencia filogenética de especies no asig-
nadas a grupos y de los ancestros de éstos se

presenta en cladograma 1, el que se basa en los
caracteres sinapomorfos enumerados a conti-
nuacién:

Tabla 1

SINAPOMORFIAS DE LAS ESPECIES

(Entre paréntesis estado plesiomérfico del carécter).

Ancho cefélico mayor que el humeral (menor o igual).

2. Antenas largas (moderadas).

3. Lébulos laterales pronoto poco sobresalientes (sobre-
salientes).

4. Superficie pronoto con arrugamiento escamiforme
(no escamiforme).

5. Garra anterior interna de machos con un diente suple-
mentario (simple).

6. Borde quinto esterno abdomen machos con 2 concavi-
dades laterales, 2 protuberancias mesales a ellas y sub-
recto entre protuberancias (Fig. 1B) (recto o subrecto)
(Fig. 1A).

6a. Borde quinto esterno abdomen machos con fuerte
escotadura central (Fig. 1C) (con 2 concavidades late-
rales, 2 protuberancias mesales y tramo central sub-
recto} (Fig. 1B).

6b. Borde quinto esterno abdomen machos con trame
central entre protuberancias curvado ventralmente
(Fig. 1D) (con tramo central subrecto) (Fig. 1B).

6bl. Borde quinto esterno abdomen machos concavo (Fig.
1E) {(con tramo central subrecto y curvado ventralmen-
te) (Fig. 1D).

6¢. Borde quinto esterno abdomen machos con tramo
central entre protuberancias concavo (Fig. 1H, 1) {con
tramo cenral subrecto) (Fig. 1B).

7. Superficie quinto esterno abdomen machos deprimi-
da en subcirculo entre concavidades laterales (Fig. 11.
J, K. L) (no deprimida en subcirculo entre concavida-
des laterales).

8b. Sexto esterno abdomen machos con un esclerito cen-
tral bien esclerosado (Fig. 1l¢, 1jd, 1Ke y 1Lf) (trans-
verso, poco esclerosado, frecuentemente subdividido
al medio) (Fig. 1Aa).

9. Proceso lateroventral ultimo tergo abdomen machos
fusionado en mitad basal (Fig. 2Ba) (débilmente unido
en parte basal) (Fig. 2Aa).

9a. Proceso lateroventral iltimo tergo abdomen machos
fusionado en mayor parte salvo en el 4pice (Fig. 2Ca,
D2a) (fusionado en mitad basal) (Fig. 2Ba).

9b. Proceso lateroventral dltimo tergo abdomen machos
fusionado en toda su longitud (Fig. 2Ea, 2Fa) (fusiona-
do en mayor parte salvo en el 4pice) (Fig. 2Ca).

9¢c. Proceso lateroventral iltimo tergo abdomen machos
ancho (Fig. 2Fa) (angosto) (Fig. 2Ea).

10. Angulos posteriores ultimo tergo abdomen machos
prolongados en gran espina (Fig. 1Hg) (no prolonga-
dos en gran espina).

11. Protuberancia de los costados ultimo tergo abdomen
machos presente (Fig. 1Fh} {(ausente).

12. Borde distal iltimo tergo abdomen machos escotado

en U (Fig. 1A) (no escotado en U).
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13. Protuberancia de los costados ultimo tergo abdomen 29. Limina ventral ovipositor con esclerificacién ancha
hembras presente (ausente). (Fig. 5G, H ¢ I) (angosta).
14. Superficie dorsal 1dltimo terge abdomen hembras de- 30. Esclerificacion de coxitos y biculos ovipositor modera-
primida (no deprimida o solamente acanalada). da a fuerte (débil).
15. Apice parte distal I6bulo medio edeago triangular (re- 31. Proyeccion lateral espermateca presente (ausente).
dondeado). 32. Mancha basal élitros humeral (transversal).
16. Apice parte disial I6bulo medio edeago con reborde 33. Elitros con banda oblicua convergente hacia la base
(Fig. 5Aa, 5Ba y 5Ca) (sin reborde). (coloracién uniforme).
17. Abertura (falotrema) l6bulo medio edeago terminal 34. Elitros con bandas marginales (coloracién uniforme).
(lateral). 35. Elitros con bandas longitudinales {coloracién uni-
18. Parte distal I6bulo medio edeago con expansiones dor- forme).
soventrales (sin expansiones dorsoventrales). 36. Elitros iridiscentes (no iridiscentes).
19. Liminas dorsal y ventral de parte distal I6bulo medio 37. Pilosidad corta més o menos densa y apegada (rala y
edeago unidas en la linea media en un tramo, apical- . erguida).
mente a los garfios (separadas en dicho sector).
20. Pardmeros edeago laminosos (Fig. 3Aa, 3Bay 3Da) (no
laminosos). La evolucién del género estd estructurada,
21. (llfb"?At“ﬂ;ll;:ﬁVil de pardmeros edeago presente como se ha sefialado, fundamentalmente en ba-
ig. y ) (ausente). A
22. Reborde acanalado ventral de pardmeros edeago pre- ;e fa dos @ l:;c‘elzlsl que ml:esuan una grad;a:
sente (Fig. 3Ac y 3Dc) (ausente). 1erenclacy .n. 0s son la organnaaén €
23. Pardmeros edeago convergentes (subparalelos). borde del quinto esterno abdominal de los ma-
24. Superficie dorsal pardmeros edeago acanalada (plana  chos y el desarrollo del proceso lateroventral
o5 :a .:;;;wa.-m).ed argos del Gltimo tergo abdominal de los individuos de
. meros edeago cortos (largos). i -
26. Sistema de flexién pardmeros edeago complejo (Fig. esﬁm;:onso sexo (Fig. 1y 2). .
3Bd) (simple). m caracteres muestran df)s series de
27. Limina dorsal ovopositor esclerosada (membranosa). transformacion evolutiva en las diferentes es-
28. Limina dorsal ovipositor trilobulada (unilobulada). pecies del género, de las cuales se excluyen sola-
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Cladograma 1. De especies no asignadas a grupos y ancestros de éstos. La denominacién de caracieres relativos
al borde del quinto esterno (6) no sigue siempre una secuencia filogenética. Los nimeros subrayados
corresponden a homoplasias; el caricter 6bl es homoplisico con uno de igual denominacién en el cladogra-
ma 2; los caracteres 27 y 6a tienen homoplasia con caracteres del cladograma 3 (6a de este cladograma

corresponde a 6cl en el 3).
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Figura |. Representacién esquemdtica de la organizacién de los ultimos segmen-
tos abdominales del macho en que se aprecia, principalmente, las modificaciones
del 5°y 6° esternos. A: E. maculipes, a: sexto esterno; B: condicién hipotética de la
primera modificacién del borde del 5° esterno; C: E. fulvipes: D: condicion
hipotética de la organizacién del quinto esterno del ancestro de E. paraliclum y
especies del grupo modestum; E: E. parallelum; F: E. modestum, b: sexto esterno, h:
protuberancias laterales del vilimo tergo; G: E. breve, i: constriccién subapical del
costado del dltimo tergo; H: organizacion de los ultimos segmentos en especies del
grupe maculatum; g: angulos posteriores det Gltimo tergo prolongados en gran
espina; I: E. semirufum, c: sexto esterno reniforme; |: E. bispinosum, d: sexto
esterno reniforme, j: estrecha escotadura a nivel de concavidades laterales, k:
protuberancias mesales angulosas: K: E. brevevittatum, e: sexto esterno subrectan-
gular, m: dngulos posteriores tltimo tergo marcados; L: E. eburneocinctum, f: sexto
esterno tnangular, i: dngulos de la escotadura espiniformes, n: éngulos posterio-

res wltimo tergo marcados.

mente maculipes y vittula (Fig. 1A y 2A), plesio-
morficos en estas estructuras.

El hecho de no participar de estas series de
transformacién, que parecen ser los caracteres
que definen al género, hace cuestionarse la ubi-
cacién de estas dos especies dentro de Eurymeto-
pum. Sin embargo, por compartir otras tenden-
cias evolutivas del género se las mantiene en €,
pero en una posicién basal, a la espera de un
andlisis de todos los Phyllobaeninae con 4 gar-
fios en el I6bulo medio del edeago.

Los mencionados taxa se retinen a través de
3 sinapomorfias: la escotadura en U del dltimo
tergo de los machos y los pardmeros del edeago,
cortos y convergentes, y se diferencian neta-
mente a través de multiples autapomorfias. La
especie maculipes se destaca por la mayor ampli-

tud de la cabeza, la longitud de las antenas, el
arrugamiento escamiforme del pronoto, la l4-
mina dorsal del ovipositor trilobulada, la man-
cha basal de los élitros de posicién humeral y la
presencia de una banda oblicua elitral conver-
gente hacia la base. Este iltimo caracter es ho-
moplasico pues estd presente también en las
especies del grupo eburneocinctum, filogenética-
mente distanciado. Se estima que la presencia
de esta banda oblicua blanca en un fondo negro
tiene por objeto producir un efecto mimético
con hormigas del género Camponotus o simila-
res, comunes en los ramajes en que se encuen-
tra a aquellos insectos. De hecho, bandas obli-
cuas, pero convergentes hacia el dpice, se en-
cuentran en especies del grupo modestum, don-
de producen tal vez el mismo efecto.
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Figura 2. Representacién esquemética de la evolucion del proceso lateroven-
tral del wergo. A: £, maculipes y E. vittula; B: E. fulvipes; C: E. parallelum; D: E.
longulum; E: E. eburneocinctum; F: E. maculatum; a: proceso lateroventral, b:
tergo en vista lateral, c: mitad del sexto esterno.

E. vittula se diferencia por tener protuberan-
cias laterales en el wltimo tergo abdominal de
machos y hembras y presenta ademis dos ho-
moplasias: superficie deprimida del Gltimo ter-
go de hembras y banda longitudinal en los éli-
tros, por las cuales se asocia con parallelum.

Se ha estimado mds parsimoniosa la asocia-
cién vittula-maculipes por cuanto parallelum, asf
como las especies del grupo modestum, con las
cuales se relaciona, ha experimentado modifi-
caciones estructurales importantes en el borde
del quinto esterno, proceso lateroventral del
ultimo tergo (Fig. 2C) y, particularmente, en un
complejo sistema de flexion de los parameros,
que dificilmente puede ser objeto de conver-
gencia o paralelismo, por su mismo grado de
complejidad (Wheeler, 1986). Por el contrario,
la depresion del ultimo tergo de hembras es un
cardcter que parece estar insinuado en otras
especies en la forma de un canal central, mien-
tras que la semejanza en la coloracién puede

tener también un caricter adaptativo y, por lo
tanto, surgir independientemente més de una
VeZ.

Una de las especies ancestrales producto de
la primera dicotomia, el antecesor de las restan-
tes especies del género, inicia la transformacién
del borde del quinto esterno y del proceso late-
roventral del dltimo tergo de los machos. En su
forma mas simple, la modificacién del borde
del quinto esterno consiste en el desarrollo de
dos concavidades laterales y dos protuberancias
mesales a ellas, en tanto que el tramo central se
mantiene subrecto (Fig. 1B). Por su parte, el
proceso lateroventral del tergo, que en su ori-
gen es el sector lateral del esterno, se fusiona al
tergo en su parte basal (Fig. 2B). En este estado,
la especie ancestral se divide generando fulvipes
y el antecesor de las restantes especies. E. fulvi-
pes se ha ubicado a este nivel por la organizacién
del proceso lateroventral, el cual se ha estimado
como uno de los dos elementos que enmarcan la
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evolucién del género, a pesar de que presenta
caracteres que pueden relacionarlo con el gru-
po eburneocinctum. Dichos caracteres son: pro-
funda escotadura del quinto esterno (comparti-
do con 3 especies del grupo eburneocinctum)
(Fig. 1C, K y L), esclerificacién de la ldmina
dorsal del ovipositor (presente también en bre-
vevitiatum), amplia esclerificacién de la limina
ventral del ovipositor y esclerificacién de coxi-
tos y baculos moderada a fuerte, ambos carac-
teres desarrollados en todas las especies del
grupo eburneocinctum. Si se considera que la
fuerte escotadura del quinto esterno es un ca-
ricter que aparentemente surgié en forma in-
dependiente al interior del grupo eburneocine-
tum, ya que la especie ancestral del grupo no lo
poseia, (ver cladograma 3), que la esclerifica-
cién de la lamina dorsal del ovipositor se habria
desarrollado de ]a misma manera en tanto es
exclusiva de sélo una especie del grupo, que la
amplia esclerificacion de la lamina ventral esta
desarrollada también en una especie del grupo
maculatum (figridum) y por lo tanto parece haber
surgido mas de una vez y que para relacionar
fulvipes con el grupo eburneocinctum es necesaria
una regresién del proceso lateroventral del ter-
g0, ya ampliamiento incorporado a dicha placa
en el grupo eburmeocinctum, se ha estimado mas
parsimonioso darle a fulvipes la posicién sub-
basal en el cladograma. Una autapomorfia, el
apice del l6bulo medio del edeago de forma
triangular, define la especie.

El antecesor de las restantes especies evolu-
ciona perfeccionando el proceso lateroventral
del tergo que se fusiona en su mayor parteaesta
placa, conservando sélo su apice libre (Fig. 2C),
y experimenta una nueva dicotomifa. Una de las
especies hermanas asi constituidas representa
el antecesor del grupo modestum y de parallelum
y se caracteriza por las siguientes sinapomor-
fias: tramo central del borde del quinto esterno
del abdomen de los machos doblado ventral-
mente (Fig. 1D), abertura del 16bulo medio del
edeago terminal y pardmeros con un complejo
sistema de flexién en el que se desarrolla un
16bulo lateral mévil (Fig. 3Ab y 3Bd). Esta es-
pecie se diferencia en el antecesor del grupo
modestum, en el cual se modifican los pardmeros
del edeago en forma de ldminas, provistas ven-
tralmente de un reborde acanalado, apomor-
fias que justifican el cardcter monofilético del
grupo (Fig. 3Aa y c). La especie hermana del

grupo modestum es parallelum, caracterizada
por varias autopomorfias, en algunas de las
cuales se ha reconocide una condicién homo-
plasica, como ya ha sido comentado en parte al
hacer referencia a vittula. Distinto de parallelum
es la presencia de un diente suplementario en la
garra anterior interna de los machos, la com-
pleja organizacion de la parte distal del 16bulo
medio del edeago, provista de expansiones dor-
soventrales y con unién de las ldminas dorsal y
ventral en su sector basal, y la proyeccién lateral
de la espermateca. Un caricter homoplasico
con una especie del grupo modestum (obscu-
rum) es la concavidad del borde del quinto ester-
no de los machos (Fig. 1E), situacién que debe
haber surgido independientemente, puesto
que la inclusién de parallelum en el grupo mo-
destum supondria reconocer regresiones en la
organizacion de sus parameros y el desarrollo
de estructuras divergentes en el I6bulo medio y
el patrén cromitico, lo cual no es en absoluto
parsimonioso.

E! antecesor de las restantes especies del gé-
nero modifica los dos caracteres basicos: la par-
te central del borde del quinto esterno de los
machos se hace céncava (Fig. 1H), y el proceso
lateroventral del tergo se fusiona totalmente a
¢l (Figs. 2Ea y 2Fa). Dos especies hermanas se
generan a partir de la especie ancestral defini-
da por estas sinapomorfias, una de las cuales se
diversifica mas tarde en las distintas especies del
grupo eburneocinctum. La monofilia de este gru-
po esta dada por la conformacién del quinto
esterno de los machos, deprimido en subcirculo
entre las concavidades laterales (Figs. 11, ], K, y
L), sexto esterno con un esclerito central bien
esclerosado (Figs. 11c, 1]d, 1Ke, 1Lf), dpice del
16bulo medio del edeago con reborde (Fig. 5Aa,
Ba y Ca), y por tres caracteres cuya condicién
homoplasica con fulvipes y maculipes ya ha sido
discutida.

La especie hermana del grupo eburneocinctum
desarrolla un amplio proceso lateroventral del
tergo (Fig. 2Fa), antes de volver a diferenciarse.
Como producte de esta dicotomia se genera
iridescens, distinguible por la iridiscencia de su
coloracién, y el antecesor del grupo maculatum.
La condicién monofilética de este grupo estd
avalada por cinco sinapomorfias: escasa dilata-
cién de los l6bulos laterales del pronoto, dltimo
tergo abdominal de machos con dngulos pro-
longados en gran espina (Fig. 1Hg), superficie
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dorsal de pardmeros acanalada, patrén croma-
tico caracterizado bdsicamente por bandas mar-
ginales y pilosidad méas o menos densa y apega-
da a la superficie.

Relaciones de las especies de los grupos
Grupo modestum

Las proposiciones de parentesco filogenético
entre las especies de este grupo se presentan en
el cladograma 2 que se basa en las apomorfias
siguientes.

Tabla 2
SINAPOMORFIAS DE LAS ESPECIES

(Eatre paréntesis estado plesiomoérfico del caricter).

6b) Borde quinto esterno abdomen machos céncavo
{con tramo central subrecto y curvado ventralmente)
(Fig. 1D).

6b2 Borde quinto esterno abdomen machos subcéncavo
o al menos con tramo central céncavo (Fig. 1G), (con
tramo central subrecto y curvado ventralmente) (Fig.
1D).

38  Borde quinto esterno abdomen machos suavemente
deprimide (curvado ventralmente).

39 Borde quinto esterno abdomen machos no curvado
ventralmente en tramo central (curvado ventral-
menig¢).

40  Superficie quinto esterno abdomen machos leve-
mente deprimida al ceniro (no deprimida).

41 Superficie quinto esterno abdomen machos fuerte-
mente deprimida en semicirculo entre las protube-
rancias (no deprimida).

42  Borde quinto esterno abdomen hembras con escota-
dura central (Fig. 3E) (recto o subrecto).

8a  Sextoesternoabdomen machos con un esclerito cen-
tral subrectangular, a veces subdividido, y dos pe-
queiios escleritos laterales, todos poco esclerosados
(Fig. 1Fb) (transverso, poco esclerosado, frecuente-
mente subdividido al medio) (Fig. 1Aa).

43  Protuberancias angulosas de los costados tltimo ter-
go abdomen machos presente (Fig. 1Fh) (ausente).

43a  Protuberancias angulosas dlimo tergo abdomen
machos fuenes (moderadas). .

43b  Protuberancias angulosas dltimo tergo abdomen
machos poco marcadas (moderadas).

44  Constriccién subapical de costados ultimo tergo ab-
domen machos presente (Fig. 1Gi) (ausente).

9al  Proceso lateroventral Glimo tergo abdomen machos
debilmente unide en parte basal (fusionado en
mayor parte salvo en el dpice).

9a2  Proceso lateroventral iltimo tergo abdomen machos
fusionado en toda su longitud (fusionado en mayor
parte salvo en el dpice).

45

46

47
47a
48
48a

2}a

21al

22a
49
50
51
52
52a

52b

52bl

52bla

52b2

52b3

52b3a

53

53a

53b

Superficic dorsal ultimo tergo abdomen hembras
abultada, con 2 promontorios y fuerte surco (mode-
radamente convexa y con leve surco).

Parte distal 6bulo medio edeago mas de 2 veces el
largo de los garfios (Fig. 3A¢) (menos de 2 veces el
largo de los garfios)

Superficie parte distal i6bulo medio edeago con
dientes (Fig. 3Af) (sin dientes).

Superficie parte distal I6bulo medio edeago sin dien-
tes (con dientes).

Garfios l6bulo medio edeago truncados (Fig. 3Ag)
(aguzados).

Garfios l6bulo medio edeago con 4pice escotado
(Fig. 3C) (con pice no escotado).

Lébule lateral mévil de pardmeros edeago bastante
doblado mesalmente (Fig. 3Ab) (apenas doblado me-
salmente).

Lébuio lateral mévil de pardmeros edeago no dobla-
do mesalmente (Fig. 3Dh) (bastante doblado mesal-
mente).

Reborde acanalado ventral de pardmeros edeago
moderado a fuerte (débil).

Borde mesal pardmeros edeago fuertemente curva-
do hacia el spice (Fig. 3Di) (subrecto) (Fig. 3Aj).
Apice pardmeros edeago aguzados (menos agu-
zados).

Elitros marcadamente convexos (moderadamente
CONVEXOS).

Elitros con 1 mancha apical pequena (Fig. 4Aa) (éhi-
tros con coloracién uniforme),

Manchas apicales de élitros ausentes en ia especie
(Fig. 4B) (mancha apical presente).

Mancha apical élitros extendida submarginalmente
o desde esta zona a la sutura, pudiendo reducirse o
desaparecer (Fig. 4C, D, G, H, 1 y J) (mancha apical
pequena, no extendida).

Mancha apical de élitros exiendida por tercio poste-
rior del ala, frecuentemente en hembras (Fig. 4D)
(mancha apical extendida por zona submarginal o
desde esta a la suiura).

Mancha apical élitros extendida por tercio posterior
del ala, frecuente en hembras y machos (mancha
apical extendida por tercio posterior del ala. fre-
cuente en hembras).

Mancha apical élitros generalmente no extendida
{mancha apical élitros extendida).

Banda submarginal élitros generalmente comunica-
da con {a oblicua (Fig. 4If, Jf) (banda submarginal
€litros generalmente no comunicada con la oblicua).

Manchas apicales mal delimitadas e invadidas por
puntos oscuros (Fig. 4Ji) (manchas bien delimitadas y
sin pigmentacién oscura).

Elitros con banda oblicua convergente hacia el dpice,
susceptible de fragmentarse, hacerse subtransversa
o desaparecer (Fig. 4Ag) (€litros con coloracién uni-
forme).

Banda oblicua élitros transversa (Fig. 4F) (subtrans-
versa).

Banda oblicua élitros prolongada hasta dngulo hu-
meral (Figs. 4Ih, Jh) (no prolongada hasta dngulo
humeral).
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53bl  Banda oblicua élitros siempre reducida por extremo

sutural (Fig. 41j) (banda generalmente no reducida
por extremo sutural).

54  Desaparicién total en la especie de manchas apicales
y banda oblicua clitrales (Fig. 4E) (presendcia de di-
bujos elitrales).

85  Elitros de color verde y/o morado (café negruzcos).

56  Elitros con superficie fuertemente rugosa y a veces
<on granulaciones (moderadamente rugosos).

57  Tamafio pequefio {(moderado).

La monofilia del grupo ha sido establecida a
base de las sinapomorfias de los caracteres 20 y
22 de la Tabla 1.

Una primera dicotomia separa a obscurum,
especie que se diferencia escasamente. Sus au-
tapomorfias se refieren al borde del quinto es-
terno del abdomen de los machos que se hace
concavo, estableciendo asf una homoplasia con
parallelum, ya discutida, y a la depresién de di-
cho borde y de la superficie adyacente. Esta
ultima situacion es homoplésica con penat, den-
tro del mismo grupo, y lo mas probable es que
haya surgido independientemente pues en mu-

breve

chos otros caracteres, como se verd luego, las
especies estdn notablemente distanciadas. Otro
aspecto de la morfogfa de obscurum obliga a
plantearse una regresién: se trata del proceso
lateroventral del tergo que en esta especie se
presenta, contrariamente a lo esperado, con su
organizacién mds primitiva (similar a Fig. 2Aa);
sin embargo como los caracteres que definen la
monofilia del grupo modestum y del antecesor
de modestum-parallelum son de gran consistencia
{parameros laminosos, con un lébulo lateral
moévil, reborde acanalado ventral y complejo
sistema de flexion, I6bulo medio del edeago con
abertura terminal y modificaciones del borde
del quinto esterno), por parsimonia se ha adop-
tado esta interpretacién.

El ancestro de las restantes especies del gru-
po evoluciona notoriamente. Sus apomorfias
son la especializacién del sexto esterno del ab-
domen de los machos que constituye un escleri-
to central, subrectangular y dos pequerios escle-
ritos laterales (Fig. 1Fb), desarrollo de protube-
rancias angulosas en costados del ultimo tergo

inerme viride obacurum

Cladograma 2. De especies del grupo modesium. La denominacién de caracieres relativos al borde del quinto
esterno (6b), sexto esterno (8), protuberancia del ultimo tergo (43), coloracion clitral (52 y 53) no tienen
necesariamente una secuencia filogenética. Los numeros. subrayados corresponden a homoplasias (6b1 es
homoplisico con el cardcter de igual denominacién en cladograma 1 y 9a2 es homoplisico con 9b de ese
mismo cladograma). Los nimeros con flecha representan regresiones.
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Figura 3. Apomorfias en especies de los grupos modestum y maculatum. A: mitad distal del
edeago de E. modestum, ventral, a: pardmeros laminosos, b: l6bulo lateral mévil de los
pardmeros, ¢: reborde acanalado ventral de los parameros, e: parte distal I6bulo medio,
f: denticulaciones del I6bulo medio, g: garfios 6bulo medio truncados; B: vista dorsal del
edeago de E. viride, d: aparato de flexién provisto de zonas de escasa esclerificacion
(claras) y barras fuertemente esclerosadas (negras), a y b como en figura A; C: pice
garfio l6bulo medio en E. viride truncado y escotado; D: E. pena, a: pardmero, ¢: reborde
acanalado, i: curvatura del borde mesal del paridmero, h: 16bulo lateral no doblado
mesalmente; E: dltimos segmentos del abdomen de la hembra de E. pensi que muestran
quinto esterno escotado; F: dpice limina ventral ovipositor de £. maculatum, k: esclerifica-
cion central dividida en el dpice; G: parte distal 16bulo medio edeagode E. maculatum, con
garfios de diferente longitud; H: E. friggdum, parameros con dpices curvos y terminados

en espina.

de machos (Fig. 1Fh), alargamiento y denticu-
lacién de la parte distal del l6bulo medio del
edeago (Fig. 3Ae, [}, truncamiento del dpice de
los garfios del 16bulo medio (Fig. 3Ag), modifi-
caciones del 16bulo lateral mévil de los pardme-
ros y de su reborde acanalado ventral y presen-
cia de manchas apicales y oblicuas en los élitros
(Fig. 4A).

Un nuevo proceso de especiacién genera a
vinde que se caracteriza por la superficie del
quinto esterno abdominal de machos fuerte-
mente deprimida en semicirculo, acentuacién
de los dngulos de las protuberancias tergales del
macho, abultamiento y acanalamiento del ulu-
mo tergo abdominal de hembras, escotadura

del apice truncado de los garfios del lobulo
medio (Fig. 3C), situacion homoplasica con pe-
nai que debe haber surgido independientemen-
te, pérdida de las manchas apicales y pigmenta-
ci6én verde y/o morada de los élitros.

La especie hermana de vinide modifica su
patrén cromdtico por extensién de la mancha
apical de los élitros submarginalmente o desde
esta zona a la sutura (Figs. 4Cb y 4Dc), pigmen-
tacién afecta a numerosas variaciones, y, luego,
experimenta una nueva dicotomfa. Una de las
especies hijas cambia la curvatura del borde del
quinto esterno abdominal de los machos a sub-
cbéncava o céncava en el tramo central (Fig. 1G)
y vuelve a dividirse, producto de lo cual se gene-
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ra breve, caracterizada por una fuerte constric-
cion subapical de los costados del ultimo tergo
abdominal masculino (Fig. 1Gi), mancha apical
de los élitros generalmente no extendida y pe-
queiio tamano.

A (8 c ) £
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|

Figura 4. Variaciones del dibujo elitral de las especies del
grupo modestum. A: condicion plesiomérfica; B: E. viride;
C: E. modestum; D: E. modestum, hembras; E: E. lestaceimem-
brs; F: E, longulum; G: E. longulum; H: E. breve; 1: £. inerme;
]t E. penai; a: mancha apical, b: mancha apical ampliada
submarginalmente, ¢: mancha apical ampliada por tercio
pusterior del ala, d: esbozo de mancha submarginal en un
ejemplar de E. breve; f: mancha submarginal comunicada
con la oblicua, g: mancha oblicua, h: mancha oblicua pro-
longada hasta dngulo humeral. i: manchas apicales mal
delimitadas e invadidas por puntos oscuros, j: mancha obli-
cua reducida por extremo sutural.

La especie hermana de breve desarrolla dos
apomorffas: comunicacion de la banda submar-
ginal de los élitros con la banda oblicua y pro-
longacién de la banda oblicua hasta el 4ngulo
humeral (Figs. 4If, h y 4Jf, h). Estos dos caracte-
res son las sinapormorfias que justifican la mo-
nofilia de las dos tltimas especies generadas en
esta rama: inerme y penai. La caracterizacién de
inerme se efectia en base a la ausencia de curva-
tura ventral del borde del quinto esterno de los
machos, pérdida de la denticulacién de la parte
apical del I6bulo medio del edeago y reduccion
de la banda oblicua por su sector sutural (Fig.
41j). Las autapomorfias de penai son numerosas
e incluyen algunas homoplasias: quinto esterno

de machos levemente deprimido al centro, asi
como en obscurum, caso ya analizado, escotadu-
ra del quinto esterno abdominal de las hembras
(Fig. 3E), redondeamiento de los dngulos de las
protuberancias tergales del macho, fusién total
del proceso lateroventral al tergo, del mismo
modo que en los grupos eburneocinctum y macu-
latum, condicién evidentemente paralela, esco-
tadura del dpice de los garfios del 16bule medio,
homoplasico con viride, reduccién del I6bulo
lateral mévil de los pardmeros (Fig. 3Dh), estili-
zacién de los parameros (Fig. 3Di) y manchas
apicales de los élitros mal delimitadas e invadi-
das por puntos oscuros (Fig. 4]i).

Volviendo atras, la especie hermana del an-
cestro de breve, tnerme y penai se diferencia au-
mentando la frecuencia del cardcter: mancha
apical extendida por todo el tercio posterior del
ala, como condicién exclusiva de hembras (Fig.
4Dc). En este estado se divide aislindose longu-
lum en la que los élitros se hacen marcadamente
convexos, la mancha apical extendida por el
tercio posterior se constituye en atributo de am-
bos sexos y la banda oblicua elitral se hace trans-
versa (Fig. 4F, G). La especie hermana de longu-
lum, modestum, presenta como 1inica apomorfia
el agudizamiento del dpice de los pardmeros. Si
se reconoce la validez de (testaceimembris como
especie, situacién discutida previamente (Soler-
vicens, 1986) ésta deberia desprenderse de un
antecesor comin con modestum y su caracter
derivado serfa la pérdida de todo dibujo elitral
(Fig. 4E).

Grupo eburneocinctum

Las proposiciones de parentesco filogenético
de las especies de este grupo se presentan en el
cladograma 3, que se basa en las apomorfias de
la Tabla 3. No se ha considerado la situacion de
E. gayi por el probable caracter sin6nimo de esta
especie (Solervicens, 1986).

Tabla 3

SINAPOMORFIAS DE LAS ESPECIES
(Entre paréntesis estado plesiomérfico del cardcter).

6¢c1 Borde quinto esterno abdomen machos con fuerte
escotadura central (Fig. 1K, L) (con 2 concavidades
laterales, 2 protuberancias mesales y tramo central
cbéncavo) (Fig. 1 1).

6c2 Borde quinto esterno abdomen machos con estrechas
escotaduras a nivel de concavidades laterales (Fig. 1])),
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59

8bl

8b2

6l

62

63

66

{con 2 concavidades laterales, 2 protuberancias mesa-
les y tramo central céncavo).

Borde quinto esterno abdomen machos con protube-
rancias mesales angulosas (Fig. 1Jk) (con protuberan-
cias redondeadas).

Borde quinto esterno abdomen machos con dngulos
de escotadura formando espina (Fig. L) (4ngulos no
formando espina).

Sexto esterno abdomen machos reniforme (Figs. 1lc,
1]d) (subrectangular).

Sexto esterno abdomen machos triangular (Fig. 1Lf)
(subrectangular).

Sexto esterno abdomen hembras no deprimide al cen-
tro (deprimido al centro).

Angulos posteriores Gltimo tergo abdomen machos
con pequena espina (Fig. 5 Jc) (sin espina).

Angulos posteriores ultimo tergo abdomen machos
bien marcados (Fig. 1Km, 1Ln) (débilmente mar-
cados).

Borde distal ultimo tergo abdomen machos céncavo a
los costados (Fig. 5]b) {(subrecto a los costados).
Apice ultimo tergo abdomen hembras doblado ven-
tralmente (Fig. 5E) (recto o subrecio) (Fig. 5F).
Dorso iltimo tergo abdomen machos con suave depre-
sidn o surco medio (convexo).

Apice pardmeros edeago con proyecciéon mesal acen-
tuada (Fig. 5Dd) (con proyeccion mesal débil).

eburneocingtum proteus

67a

67b

16a

27
29a

29b

68
69

70a

70b

71
72

73a

brevevittetum

Expansiones laterales parte distal Jobulo medio edea-
go con dngulos fuertemente pronunciados (Fig. 5Ce)
(de contorno anguloso).

Expansiones laterales parte distal I6bulo medio edea-
gode contorno redondeado (Fig. 5AF, 5Bf) (de contor-
no anguloso).

Reborde del dpice parte distal I6bulo medio edeago
angosto (Fig. 5Ba) (mds ancho).

Limina dorsal ovipositor esclerosada (membranosa).
Limina ventral ovipositor con esderificacién en trom-
po (Fig. 51) (con esclerificacién trapezoidal).
Limina ventral ovipositor con esclerificacién en flecha
(Fig. 5G, H) (con esclerificacién trapezoidal).
Superficie ldmina ventral ovipositor estriada (lisa).
Superficie ldmina dorsal ovipositor con rebordes lon-
gitudinales (sin rebordes).

Apice parte esclerosada limina ventral ovipositor re-
dondeada (Fig. 5Hg) (trapezoidal).

Apice pane esclerosada Jdmina ventral ovipositor agu-
zada (Fig. 5Gh) (trapezoidal).

Cuerpo con coloracién anaranjada o amarillenta
(negra).

Protérax, gula y submentén rojos en hembras (ne-
gros).

Elitros con mitad anterior anaranjada o amarillenta y
posterior negra ¢ negruzca (Negros).

blapinosum semirutum

Cladograma 3. De especies del grupo cburneocinctum. La denominacién de caracteres relativos al borde del
quinto esterno (Bc), expansiones laterales de la parte disial del I6bulo medio del edeago (67), lsmina ventral
ovipositor (29), coloracién de los élitros (73 y 38) no siguen una secuencia filogenética. Los némeros
subrayados corresponden a homoplasias con caracteres del cladograma 1. (El cardcier 60 se discute en el texto

y 6cl es homopl4sico con 6a del cladograma 1).
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Figura 5. Apomorfias de las especies del grupo eburneocinctum. A: Parte distal l6bulo medio
edeago de E. proteus, a: reborde del dpice, f: expansiones laterales redondeadas; B: parte distal
lébulo medio de E. eburneocinctum, a: reborde del apice angosto, f: expansiones laterales redondea-
das; C: parte distal [6bulo medio de E. bispinosum, a: reborde del 4pice, ¢: expansiones laterales
fuertemente angulosas; D: pardmero de E. brevewittatum, d: proyeccién mesal; E: spice tltimo tergo
hembras doblado ventralmente; F: 4pice dltimo tergo hembras subrecto; G: lmina ventral oviposi-
torde E. ebumeocinctum esclerificada en flecha, h: pice aguzado; H: limina ventral ovipositor de E.
proteus esclerificada en flecha, g: apice redondeado; I: ldmina ventral ovipositor de E. dispinosum
con esclerificacién en trompo; J: costado del Gltimo tergo de E. semirufum, b: borde distal céncavo a

los costados, ¢: espina del dngulo posterior.

73b Elitros azul metilico, cobrizos © con ambos colores
(negros).

33a Banda oblicua élitros incompleta (completa).

33b Banda oblicua élitros generalmente ausente (pre-
sente).

35 Elitros con banda amarillenta longitudinal (negros).

Los caracteres que definen la monofilia de
este grupo de especies aparecen en Tabla 1 y ya
han sido comentados.

La primera dicotomfa genera dos especies
netamente diferenciadas. Una de ellas, caracte-
rizada por sexto esterno abdominal de machos
reniforme (Figs. 1lc, 1]d), dorso idltimo tergo
de machos suavemente deprimido o surcado,
coloracién del cuerpo anaranjada o amarillenta

y élitros con mitad anterior de este color y pos-
terior negra, constituye el ancestro de semirufum
y bispinosum. De estas especies hermanas, semiru-
fum se distingue por la modificacién del Gimo
tergo de los machos, cuyo borde distal se hace
céncavo a los costados y los dngulos posteriores
que desarrollan una pequeia espina (Fig. 5]b,
¢). E. bispinosum es mucho mds apomérfico: el
borde del quinto esterno de los machos se exca-
va profundamente a nivel de las concavidades
laterales y las protuberancias mesales se tornan
fuertemente angulosas (Fig. 1]), la parte distal
del I6bulo medio del edeago acentiia notoria-
mente los dngulos de las expansiones laterales
(Fig. 5Ce), la ldmina ventral del ovipositor se
esclerifica en forma de trompo (Fig. 5I) y su
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superficie se estria, mientras la limina dorsal
desarrolla rebordes longitudinales.

La especie hermana del ancestro de bispino-
sum y semirufum, evoluciona especializando el
borde del quinto esterno de los machos que
forma una profunda escotadura (Fig. 1K, L), lo
que constituye una convergencia con un carac-
ter similar presente en fulvipes, como se ha ana-
lizado previamente. Una nueva situacion ho-
mopldsica, la ausencia de depresion longitudi-
nal del sexto esterno abdominal de las hembras,
se establece con parallelum y vittula, muy distan-
ciados filogenéticamente, por lo que se supone
una adquisicién independiente del cardcter en
los diferentes taxa. Las siguientes son claras
autapomorfias de la especie: dltimo tergo de
machos con dngulos posteriores bien marcados
{Fig. 1Km, 1Ln), iltimo tergo de hembras con
4pice doblado ventralmente (Fig. 5E), expan-
siones laterales de la parte distal del I6bulo me-
dio del edeago de contorno redondeado (Fig.
5Af, 5Bf) y lamina ventral del ovipositor con
esclerificacién en flecha (Fig. 5G, H).

Una vez logradas estas diferenciaciones, la
especie experimenta una dicotomf{a que genera
brevevittatum y el ancestro de las restantes espe-
cies del grupo. E. brevevittatum se distingue por
una proyeccion mesal acentuada del dpice de
los pardmetros, €l esclerosamiento de la lémina
dorsal del ovipositor, como en fulvipes, situaciéon
ya comentada, fragmentacién de la banda obli-
cua de los élitros y desarrollo de una banda
amarillenta longitudinal, condicién similar a la
de parallelum y vittula y evidentemente homo-
plisica.

La especie hermana de brevevittatum desarro-
lla una placa triangular en el sexto esterno de
los machos (Fig. 1Lf) y luego se divide en proteus
y eburmeocinctum. La primera de estas especies
se caracteriza por las siguientes autapomorfias:
apice de la parte esclerosada de la lamina ven-
tral del ovipositor redondeada (Fig. 5Hg), pro-
torax, gula y submentén rojos en hembras, éli-
tros azul metdlico o cobrizos y tendencia a la
desaparicion de la banda oblicua elitral. Por su
parte, eburneocinctum desarrolla espinas en an-
gulos de la escotadura del quinto esterno de los
machos (Fig. 1L1), dpice del l6bulo medio del
edeago con reborde angosto (Fig. 5Ba) y apice
de la parte esclerosada de la ldmina ventral del
ovipositor aguzada (Fig. 5Gh).

Grupo maculatum

Las proposiciones de parentesco filogenético
de las especies de este grupo se presentan en el
cladograma 4, que se basa en las apomorfias de
la Tabla 4. Confirmando lo revelado por el
estudio morfolégico de las especies (Solervi-
cens, 1986) que postula el probable caricter
sinénimo entre maculatum-pallens y multinotetum
semiprasinum, en el andlisis filogenético dichos
taxa tampoco se separan por lo que se les trata
juntos en el cladograma.

Tabla 4
SINAPOMORFIAS DE LAS ESPECIES

(Entre paréntesis estado plesiomérfico del cardcter).

74 Borde externo mandibula con escotadura (convexo).

75 Promontorios pronotales bien marcados, los laterales
forman reborde longitudinal fuerte (promontorios
poco marcados, reborde lateral débil o ausente).

76 Relaci6n largofancho pronoto mayor (menor).

77 Borde distal dltimo tergo abdomen machos fuerte-
mente escotado en V (no escotado).

78 Apice pardameros edeago curvo y con espina (Fig. 3H)
(4pice recto o subrecto y con reborde anguloso ven-
tral).

79 Garfios del l6bulo medio edeago de diferente longitud
(Fig. 3G) (iguales o subiguales),

80 Esclerificacién limina ventral ovipositor divididaen el
apice (Fig. 3Fk) {esclerificacion no dividida).

29 Lamina ventral ovipositor con esclerificacién ancha
(angosta).

81 Esclerificacién dpice lAmina dorsal ovipositor presente
(ausente).

82 Semicirculo oscuro del élitro fragmentado o prolonga-
do en banda longitudinal (semicirculo entero y no
prolongado en banda longitudinal).

83 Presente en formaciones de matorral xérico y escleré-
filo (presente en ambientes de bosque valdiviano).

La monofilia del grupo esta avalada por 5
sinapomorfias enumeradas en Tabla 1 y ya co-
mentadas. Tras la primera dicotomia una de las
especies hermanas diferencia el dpice de los
parimeros que se curva y constituye una espina
terminal (Fig. 3H) y al mismo tiempo se produ-
ce esclerificacion del dpice de la lamina dorsal
del ovipositor. En esta condicién la especie vuel-
ve a dividirse generando a rubidum, caracteriza-
da por una autapomorfia: semicirculo oscuro
del élitro fragmentado o prolongado en banda
longitudinal. En su especie hermana, frigidum,
se modifica el borde externo de la mandibula
que desarrolla una escotadura, caricter inico
en el género y grupo externo, el borde distal del
ultimo tergo de los machos, fuertemente esco-
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Cladograma 4. De especies del grupo maculatum. E! namero subrayado corresponde a una homoplasia con
igual caracter del cladograma 3. No se encontraron apomorfias para prasinum y multinotatum - semiprasinum,

tado en V, situacién que se presenta en forma
similar en especies del grupo ebumeocinctum y
que parece surgir independientemente, y la es-
clerificacién de la ¥dmina ventral del ovipositor
que se amplia de modo semejante a fulvipes,
situacion ya analizada

La especie hermana del ancestro de frigidum
y rubidum desarrolla garfios del 16bulo medio
del edeago de diferente longitud y una bifurca-
cién apical de la esclerificacién de la limina
ventral del ovipositor (Fig. 3F, G). Un primer
proceso de especiacion separa a prasinum, para
la cual no se encontré apomorfias, y el ancestro
de las restantes especies que se caracteriza por
modificar su habitat inicial al ocupar formacio-
nes de matorral xérico y esclersfilo. Este ances-
tro se divide una vez mas y genera multinotatum-
semiprasinum, que CONSErva sus caracteres origi-
nales, y maculatum-pallens en la cual se acentian
los promontorios pronotales y se forma un re-
borde lateral, ademas de modificarse la relaciéon
largo/ancho del pronoto por predominio del
primer pardmetro.

BIOGEOGRAFIA

Los datos sobre la reparticién alopatrica de una

especie o grupo de especies pueden ser explica-
dos por dispersién o vicarianza. Las hipétesisde
dispersion suponen procesos azarosos, por lo
cual no pueden ser falseadas, en tanto que las
vicariantes presentan dicha posibilidad (Rosen,
1978).

Un aporte fundamental de las modernas
concepciones biogeograficas (vicarianza, pan-
biogeografia) es el haber reconocido que for-
ma, tiempo y espacio constituyen un todo. Es
decir, la estructura evoluciona en el tiempo y en
relacién a un espacio determinado (Croizat,
1980). Segin esto, las moficiaciones que afecten
al espacio repercuten sobre la biota que lo habi-
ta, logrindose congruencia en la reparticién de
animales y plantas de una region. Estos patro-
nes congruentes de distribucién sugieren que
sus componentes estin ligados histéricamente
entre sf y con los eventos geograficos experi-
mentados por el drea (Rosen, 1978)

El méwodo biogeogrifico vicartiante intenta
relacionar los nexos filogenéticos de las espe-
cies, sus areas de congruencia y fenémenos geo-
logicos, geograficos o climaticos que afectaron
dichas areas. Es decir, si se acepta que la clado-
génesis estd relacionada con la historia de la
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tierra, se deberfa esperar que la secuencia de
cambios geol6gicos y geogrificos de un area
{(eventos vicariantes) muestren corresponden-
cia con la posicién relativa de los taxa en un
cladograma y con sus disyunciones geograficas
{Rosen, 1978).

Con este proposito, en primer lugar se trata
de averiguar si el patrén alopétrico de disper-
si6n de un grupo monofilético es tnico o co-
rresponde a un patrén general de interrelacio-
nes de drea (Platnick y Nelson, 1978), lo que se
consigue comparando la distribucién de varios
grupos monofiléticos en busca de dreas endé-
micas congruentes. Previamente es necesario
reconocer las dreas de endemismo de las espe-
cies, numerarlas y analizarlas en relacién a las
interrelaciones que manifiestan con sus respec-
tivas faunas. (Wiley, 1981).

Para esto el nombre de una especie en el
cladograma filogenético es reemplazado por el
nimero del drea que ocupa, logrindose asi un
cladograma de 4rea (Rosen, 1978; Wiley, 1981).
Mis tarde, se comparan los cladogramas de
reas de las distintas especies en busca de zonas
de congruencia. Tomando en consideraciéon s6-
lo estas zonas de congruencia se elabora un
cladograma de area reducido, el que representa
los factores comunes que actuaron sobre las
distintas especies determinando una misma his-
toria evolutiva (Rosen, 1978; Wiley, 1981).

La importancia del cladograma de 4rea re-
ducido reside no tanto en el hecho de que los
grupos en consideracién compartan las mismas
areas sino en que ellos incluyen las mismas dreas
en la misma secuencia cladistica (Rosen, 1978).

Es preciso tener presente que el agrupa-
miento de dreas se efectiia mediante las interre-
laciones de los taxa endémicos, esto es, en base a
sus homologias de forma (sinapomorfias)
(Craw, 1983; Craw y Weston, 1984).

El paso siguiente es elaborar un cladograma
geogrdfico en que se establece la secuencia de
eventos geoldgicos y geogrificos que afectaron
al drea (Platnick y Nelson, 1978). Si hay corres-
pondencia entre el cladograma geografico con
el de area, se puede inferir que las causas asocia-
das al cladograma geogrifico también provoca-
ron la secuencia vicariante de la hipétesis filoge-
nética (Wiley, 1981).

En resumen, las condiciones requeridas para
un estudio biogeogrifico vicariante incluyen
analisis filogenéticos de grupos de especies o

géneros, distribucién alopitrica de las especies
y antecedentes sobre la historia geografica del
irea. Ademads, para efecto de su verificacién, las
hipétesis biogeograficas deben comprender un
namero de especies y dreas involucradasigual o
superior a tres (Platnick y Nelson, 1978). Las
especies del género Eurymetopum cumplen en
gran parte con estos requisitos por lo que se ha
abordado su estudio biogeogrifico.

Las especies no asignadas a grupos tienen
distribucién simpétrica en la zona sur del pafs,
en el 4mbito del bosque valdiviano, excepcién
hecha de maculipes, presente en la parte cen-
tral del territorio. La acentuada simpatrfa de los
elementos valdivianos (Fig. 6A y B) no permite
abordar un estudio sobre su reparticion, ya que
en términos de biogeografia vicariante, simpa-
tria implica dispersion, y las hipétesis de disper-
sién no pueden ser verificadas. Los grupos de
especies, por el contrario, tienen distribucién
en gran parte alopitrica y sobrepasan los reque-
rimientos de la hipétesis biogeografica basica
de 3 taxa y 3 dreas (Platnick y Nelson, 1978).

Tratdndose de 3 grupos de especies que ocu-
pan un mismo territorio es posible verificar si el
patron alopatrico de dispersién de un grupo es
unico o congruente con los restantes, consti-
tuyendo un patrén general. Como se ha senala-
do, la primera tarea es establecer las dreas de
endemismo de las especies de cada grupo, para
lo cual se toma como base su reparticién actual
conocida.

Es necesario destacar que los taxa maculatum -
pallens, multinotatum-semiprasinum y modestum -
testaceimembris, han sido tratados como proba-
bles sinénimos en un estudio taxonémico pre-
vio (Solervicens, 1986), situacién corroborada
en el presente andlisis filogenético. Desde el
punto de vista biogeografico tampoco es posible
separar adecuadamente a dichos taxa, por
cuanto se trata de elementos muy préximos
entre sf, morfolégicamente casi indiferencia-
bles y altamente simpétricos, para los cuales se
esperarfa, por vicarianza, una distribucién alo-
patrica. Por esto, en adelante, se hara referen-
cia solo a los taxa que tienen prioridad nomen-
clatural: maculatum, semiprasinum y modestum.
Tampoco se incluye en el anilisis a E. gayi por su
probable caricter sinénimo.

Por otra parte, los cladogramas de drea que
se presentan mds adelante, incluyen dos nuevas
especies, no consideradas en el analisis filoge-
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Figura 6A y B: Distribucién de las especies de Eurymetopum no asignadas a grupos. Todas las
especies, salvo maculibes, ocupan al 4rea 4. A: a: E. vittula, b: E. érideseens, ¢: E. pargllelum, d: £.
maculipes; B: E. fulvipes.



144 Acta Ent. Chilena 14, 1987

nético, pero necesarias para apoyar el estudio
de distribucién, cuyas relaciones se establecen
al interior de los grupos eburneocinctum y macu-
latum. Finalmente, en el grupo modestum se ha
omitido la informacién relatva a obscurum, la
especie mas plesiomorfa del grupo, por su sim-
patria con viride y la consiguiente imposibilidad
de interpretacién biogeogrifica por vicarianza.

Areas de distribucién

Las areas de distribucién y endemismo recono-
cidas se aprecian en figuras 7 a 9. Se distingue
netamente el 4rea 4 que se ubica hacia la parte
meridional de la distribucion del género (37 a
42° Sur, aproximadamente), la cual puede pre-
sentar proyecciones hacia el norte por la cordi-
llera andina o por la costa y est4 caracterizada
vegetacionalmente por el bosque valdiviano
(bosque con Nothofagus). En esta drea ocurren
dos especies del grupo modestum, una de prasi-
num y dos de eburneocinctum, asi como 4 de las
especies no asignadas a grupos y, secundaria-
mente, otros taxa, lo que determina una amplia
simpatria, situacion que sers discutida mas ade-
lante (Figuras 6, 7A, 8A y 9A).

El 4rea 2, ocupada por brevevittatum (Figura
8A) representa un sector septentrional del irea
4, pero se ha reconocido como tal por cuanto el
andlisis filogenético muestra un aislamiento
previo de esta especie en un fenémeno vicarian-
te exclusivo. Otro sector claramente diferencia-
ble es el 5 ubicado en la costa de la IV y V
regiones (alrededor de 30 y 33° sur), que contie-
ne representantes de los 3 grupos de especies
(Figuras 7A, 8A y 9A). También se reconoce
con facilidad el sector 9 que comprende el llano
central al norte del rio Bio-Bio, la correspon-
diente precordillera andinay costera, la zona de
la costa central y el norte chico (aproximada-
mente entre 30 y 37° sur) en donde ocurren
representantes de los grupos maculatum y mo-
destum (Figuras 7A y 9A).

En la zona central del pais se han desarrolla-
do 2 pequenas dreas de endemismo (sectores 6 y
7, Figura 7A), ocupados por igual nimero de
especies del grupo modestum. El 4rea 6, en
donde se encuentra breve, incluye localidades
de Valparaiso y Santiago; el area 7, en que
habita inerme, presenta dos sectores disyuntos
en las provincias de Quillota y Colchagua.

Finalmente, 7 especies se ubican en las cordi-
lleras andina y costera, mostrando diversos gra-
dos de penetraci6n en las areas 4 y 9. Con el
auxilio del estudio filogenético se ha distingui-
do en la zona cordillerana dos regiones distin-
tas: una que se ha denominado Cordillera de
altura y otra Precordillera. La primera (ireas 1
y 3, Fig. 8B y 9B) se caracteriza por la presencia
de bosques caducifolios de Nothofagus (N. pumi-
lio, lenga; N. antarctica, firre, ambas en el sur v
N. obliqua, roble, en el norte), los cuales sopor-
tan una cubierta de nieve invernal. Las cuatro
especies que habitan esta area son dos parejas
de especies hermanas de los grupos maculatum
y eburneocinctum. Ellas habrian desarrollado
originalmente una asociacién estricta a dichas
formaciones forestales, como ain la presenta
hoy dia bispinosum y rubidum, aunque esta altima
con algunas excepciones. De las otras dos espe-
cies presentes en el sector, frigidum aan conser-
va su relacién original a la vegetacion, pero esta
presente también en bosques hiumedos de Chile
central y sur, mientras que los escasos datos
relativos a semirufum la hacen aparecer en for-
maciones de matorral xérico, situacién aparen-
temente secundaria. Esta zona cordillerana de
altura se fragmenté, diferencidndose poblacio-
nes australes y septentrionales como aun lo
muestran semirufum y bispinosum (Figura 8B).
cuyas 4reas se han denominado 1 y 3, respecti-
vamente. Sin embargo, como actualmente es
posible reconocer gran superposicién entre
ambos sectores, lo cual es muy manifiesto entre
las especies hermanas frigidum y rubidum (Figu-
ra 9B), esta zona se ha denominado por la su-
matoria de sus partes (1 + 3).

La segunda regi6n, Hamada Precordillera.
(drea 8, Figuras 7B, 8A y 9A), corresponde a
sectores mis bajos en que las formaciones vege-
tacionales estan constituidas por matorrales.
Un representante de cada grupo de especies
Ocupa esta zona cuya area inicial se estima como
la precordillera de Chile central entre 33 y 37°
sur aproximadamente, por cuanto el grupo
hermano de dos de las especies precordillera-
nasse encuentra en el llano central a estas laticu-
des, alcanzando incluso ma4s al norte (30° sur).
Considerando que actualmente las especies de
la precordillera se extienden mds al sur, pasan-
do incluso a territorio argentino en la vertiente
oriental de los Andes, es evidente que han ex-
perimentado dispersién. Por otra parte, el he-
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Figura 7A y B. Distribucién de las especies del grupo modestum. A: 4a: E. obscurum, 4b: E. viride, 5: E.
penai, 6: E. breve, 7: E. inerme, 9: E. longulum, B8: E. modestum.
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Figura 8A y B. Distribucién de las especies del grupo eburneocinctum. A: 4: E. proteus, 2: E.
brevevitiatum, 5: nov. sp., 8: E. eburneocinctum, BY: E. semirufum, 3: E. bispinosum.
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Figura 9A y B. Distribucién de las especies del grupo maculatum. A: 4: E. prasinum, 5: nov.
sp., 8: E. semiprasinum, 9: E. maculatum, B: | +3a: E. rubidum, 1+3 b: E. frigidum.
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cho de que las especies de esta drea penetren
escasamente en el bosque valdiviano y tiendan a
prolongar su distribucién por el sector oriental
de los Andes, mas seco, estd en relacién con su
supuesto origen en la zona precordillerana cen-
tral. En la parte norte del drea 8 las especies se
encuentran también en la cordillera costera de
la Vy VI regiones.

Cladogramas de dreas

En la etapa siguiente del andlisis biogeogrifico
se compara las dreas de endemismo de los dife-
rentes grupos de especies para reconocer zonas
de congruencia, lo cual se efectia mediante los
cladogramas de 4reas, construidos reemplazan-
do en los cladogramas filogenéticos el nombre
de cada especie por el nimero del drea que
ocupa. En la figura 10A, B y C se presentan
dichos cladogramas; es posible distinguir tres
situaciones distintas: dreas compartidas por los
3 grupos, dreas comunes solo a 2 y dreas exclusi-
vas de 1 especie.

Las dreas de endemismo comunes a los 3

9 187 5 4

grupos de especies son las 4 y 5 que correspon-
den a la regi6n valdiviana y a la costa de Chile
central y norte chico. Los grupos eburneocinc-
tum y maculatum comparten el 4rea 1 + 3 de
cordillera de altura, mientras que los grupos
modestum y maculatum presentan separaciéon
en las dreas 9 y 8, de llano central y precordille-
ra central, respectivamente, lo cual no se pro-
duce en el grupo eburneocinctum. Al respecto
es preciso destacar que si bien la especie eburneo-
cinctum ocupa particularmente el drea 8, al nor-
te de su reparticién se encuentra también en
sectores del drea 9, situacion que se ha expresa-
do en el cladograma de irea respectivo. Los
casos particulares estan dados por el drea 2 de
brevevittatum y las dreas 7 y 6 de inerme y breve,
respectivamente.

El cladograma de area reducido (Fig. 10D),
en que se han eliminado los endemismos exclu-
sivos, pone de manifiesto las dreas comunes a la
mayor parte de las especies y, lo que es mas
importante, revela que las dreas comunes estan
ordenadas en la misma secuencia cladistica en
todos los grupos. Esto significa que las con-

[ ] § 4 23 + 1

Figura 10. Cladogramas de 4rea. A: grupo modesium; B: grupo eburneocinctum; C:
grupo maculatum; D: cladograma de 4drea reducido.
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gruencias observadas se deben a factores de
aislamiento que han actuado en cierto momen-
to sobre los tres grupos simultineamente (even-
tos vicariantes), determinando su diferencia-
cion (cladogénesis), es decir, los tres grupos mo-
nofiléticos tienen basicamente una misma histo-
ria evolutiva.

La secuencia de eventos vicariantes se repre-
senta en la figura 11. El drea total equivale a la
reparticion actual del género hasta e] paralelo
42 S, aproximadamente; a su izquierda se cons-
truye el cladograma de drea de cada grupo de
especies. La primera fragmentacién del drea
original separ¢ las poblaciones de cordillera de
altura (area 1) de las de valle y precordillera,
situacién que afecté a los ancestros de los gru-
pos maculatum y eburneocinctum, pero que
fue indiferente para el de modestum. Al res-
pecto es preciso recordar los planteamientos de
Rosen (1978) de que no todos los componentes
de la biota necesitan responder a una determi-
nada barrera o evento vicariante. Las especies
que alli se diferenciaron, como se ha sefalado,
habrian desarrollado originalmente una asocia-
cion estricta a las formaciones de bosques deci-
duos de Nothofagus. El segundo evento vicarian-
te es propio del grupo eburneocinctum y signi-
fic6 el aislamiento del drea 2, en que se especié
brevevittatum, en la regién sur del pais. Ms tar-
de se constituyé una barrera transversal, proba-
blemente a la latitud del rio Bio-Bio, que com-
prometié toda la amplitud del territorio segre-
gando poblaciones australes y septentrionales.
En el valle, precordillera y costa del sur se aisla
el drea 4 o del bosque valdiviano, en que se
diferencia 1 especie por cada grupo, mientras
que al norte queda un drea que volverd a divi-
dirse. La cordillera de altura experimenté
igualmente esta barrera que separé el drea 1 en
1y 3, provocando la diferenciacién de la especie
ancestral de cada uno de los 2 grupos que la
ocupan.

La zona del valle, precordillera y costa del
centro y el norte chico del pais sufren una frag-
mentacion en la zona costera (area 5) donde se
aislé poblaciones de los 3 grupos de especies,
que habitaban los bosques himedos costeros
postulados para dicha drea (Troncoso ¢t al.,
1980). La asociacién a dichas formaciones vege-
tacionales es aun manifiesta por las especies que
alli se diferenciaron. La nueva especie del gru-
po eburneocinctum, por ejemplo, tiene pobla-

ciones muy abundantes en bosques de pantano
en Illapel, El Nague y Quintero, en cambio en
los sectores intermedios entre estos manchones
boscosos, ocupados por matorrales, se encuen-
tran esporadicamente individuos aislados de la
especie. La misma asociacién presenta la nueva
especie del grupo maculatum. Por su parte,
penai, parece tener preferencias por los bosques
de neblina de Fray Jorge y Talinay, aunque se
encuentra también en los sectores intermedios
dominados por el matorral costero.

El dltimo evento vicariante separé las pobla-
ciones del valle central al norte del Bio-Bio
{(4rea 9) de sus respectivas poblaciones precor-
dilleranas (drea 8). Los grupos maculatum y
modestum presentan especies hermanas ubica-
das en estos dos sectores, mientras que eburneo-
cinctum no responde a esta barrera y por lotanto
no se diferencia.

Eventos vicariantes

Aunque no es posible establecer en este mo-
mento un cladograma geogrifico, en que se
determine la secuencia exacta de eventos geolo-
gicos, geograficos y climaticos que actuaron en
el territorio, se puede senalar que el periodo de
glaciaciones pleistocénicas tuvo un papel pre-
ponderante en la diferenciacién de la biota chi-
lena al establecer barreras geograficas y produ-
cir modificaciones climaticas caracterizadas por
incremento o disminucién de precipitaciones y
temperaturas. Varios autores sefialan la exten-
sién de los glaciares y las fluctuaciones climati-
cas durante este periodo (Varela, 1976; Simp-
son, 1979; Heusser, 1983 y Mercer, 1983)
mientras que otros (Simpson, 1979, 1983;
Heusser, 1983; Troncoso et al., 1980; Villagran
y Armesto, 1980) se refieren a la influencia de
dichos factores sobre la biota, lo que significé
migracion, aislamiento o extincién.

A base de estos antecedentes se puede plan-
tear los siguientes eventos vicariantes: la segre-
gaciéon de poblaciones de cordillera de altura
que lleva ala distincién del area 1, podriaenten-
derse por aislamiento, a causa de glaciaciones,
de sectores boscosos cordilleranos que no ha-
brian quedado afectados por el hielo, lo que
favoreceria la diferenciacién de sus poblacio-
nes. Al modificarse las condiciones climaticas,
las nuevas especies habrian tenido oportunidad
de ampliar su rango de distribucién. Este modo
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Figura 11. Secuencia de evenlos vicariantes y especiacion del género Eurymetopun. L: grupo modestum; M: grupo eburneo-
cin¢tum; N: grupo maculatum. La numeracion de las reas corresponde a la de las figuras 6-9. Se ha represenudo sélo el
sector entre el limite norte de reparticion del género (aproximadamente paralelo 30°S) y el paralelo 42°S, puesto que el resto

estuvo cubierto por hielos durante el Glimo avance glacial.

de especiacién ha sido formulado en Chile para
lagartijas (Fuentes y Yaksic, 1979).

Otro evento vicariante de importancia es el
que divide transversalmente el territorio. Simp-
son (1979) postula una “barrera Bfo-Bio” sefia-
lando que constituye una “barrera moderna y
glacial para la dispersién norte-sur a causa del
cambio climético a esta latitud, la presencia del
rio mismo y del hielo glacial que siguié el curso
del rio”. La distribucién de muchas especies
coincide con esta barrera que deja al sur la zona
valdiviana (drea 4) rica en endemismos. Este
fenémeno explica la separacion de las dreas 4 y
1 con respecto a las ubicadas al norte de ellas.

La separaci6n de las restantes 4reas de ende-
mismo parece producto de los cambios climati-
cos del pleistoceno que determinaron la forma-
ciéon de aislados. Un andlisis de la distibucién
de algunas especies muestra este proceso en
marcha. En el grupo eburneocinctum, bispino-
sum €s una especie con estricta asociacion a bos-
ques de Nothofagus en Chile central. La aridi fi-
cacién manifestada por el clima actua), ha res-
tringido en la cordillera costera la distribucion
de dichos bosques a los sectores altos que pre-
sentan exposicién sur. El caracter estenoico de
bispinosum que no le permite colonizar otro «i
de ambiente, ha determinado que sus poblacio-
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nes se encuentren hoy dia al menos en 3 dreas
disyuntas (sector Cerro La Campana-Viz-
cachas, Cerro Cantillana y Cordillera de los An-
des entre San Fernando y Talca), las cuales
muestran ya cierto grado de diferenciacién (So-
lervicens, 1980).

Un caso similar se observa en la nueva espe-
cie del grupo eburneocinctum del 4rea 5 que,
como se ha senalado, tiene poblaciones abun-
dantes en bosques de pantano del norte chico y
zona central, mientras que en las zonas interme-
dias caracterizadas por matorrales, s6lo existen
individuos aislados. Los escasos ejemplares de
las zonas intermedias deben mantener un flujo
genético débil entre las grandes poblaciones, ya
que éstas han desarrollado cierto grado de dife-
renciacién cromitica entre si. De acentuarse la
aridez es probable que dicho flujo se interrum-
pa, favoreciendo la diferenciacién de los gran-
des nucleos poblacionales. La situacion de pe-
nat, que habita también el drea 5, parece tener
caracteristicas similares.

Estos ejemplos se refieren a eventos recien-
tes, holocénicos, que tienden a producir o ya
han logrado aislamiento de poblaciones de di-
versas especies. El mismo mecanismo debié ac-
tuar en el pasado; asf se habrfan diferenciado,
por ejemplo, breve e inerme, probablemente en
la zona costera y cordillera de la costade la V
Region. La diversidad de ambientes que se en-
cuentra hoy dia en la cordillera de la costa
central, en espacios reducidos y préximos entre
si (bosques de robles, estepa andina, matorral
xeréfilo, bosques esclerdfilos, bosques higrofi-
los, etc.) dependiendo de la exposicién o la altu-
ra, permite entender cémo pudieron desarro-
llarse zonas de refugio a causa del cambio climé-
tico. Un andlisis de la fauna, especialmente hi-
grofila, permite reconocer numerosos ende-
mismos en la cadena montariosa costera, parti-
cularmente en la cima de las montaiias o en
pequenos valles, que tienen una fisonomfa fau-
nistica “insular” (di Castri, 1968). Las lineas filé-
ticas se habrfan fragmentado en esta zona a
causa de la heterogeneidad de su estructura y
los cambios climaticos; fenémenos de especia-
cion se habrian visto acelerados por el aisla-
miento en pequefias poblaciones (di Castri,
1968).

En términos generales se puede decir que el
fenémeno climdtico caracterizado por la ten-
dencia a la aridez promoveria la segregacién

espacial de poblaciones o especies propias de
ambientes humedos (Villagrin y Armesto,
1980; Troncoso et al., 1980) en tanto que favo-
receria la dispersién de elementos més xéricos.

Dispersién

El patrén vicariante de distribucion resultante
de la especiacién alopétrica puede ser objeto de
alteracién posterior {(expansién, contraccion,
desplazamiento del drea de reparticion original
o incluso extincién) a causa de los cambios geo-
grificos, climiticos u otros (eventos epigenera-
tivos de Rosen, 1978).

Parece ser que en el caso de las especies que
se analizan, las mismas fluctuaciones climéaticas
glaciales que indujeron la especiacién, afecta-
ron mais tarde a los nuevos taxa alterando su
reparticién inicial y creando diversos grados de
simpatria. Tal es el caso de las especies herma-
nas frigidum y rubidum (Fig. 9B) que presentan
amplia y mutua sobreposicion, ademds de ex-
tenderse fuera del drea cordillerana original o
hacia latitudes mayores (rubidum). Situacién si-
milar presentan bispinosum y semirufum (Fig.
8B), aunque la primera parece haber conserva-
do su distribucion inicial asf como su asociacién
a los hdbitats de altura.

Estas extensas superposiciones de dreas de
especies hermanas podrian indicar un proceso
de aislamiento y diferenciacién relativamente
antiguo que ha dejado tiempo a la dispersion.
Confirmaria este planteamiento la posicién que
ocupa en la secuencia de eventos vicariantes
(Fig. 11) el fenémeno que aisla estas regiones
(barrera Bio-Bfo). No ocurre lo mismo entre las
especies del valle, separadas simultineamente
con las cordilleranas, porque aqui se establece
una acentuada y persistente barrera climatica
entre poblaciones australes y septentrionales,
en contraste con la mayor uniformidad del ha-
bitat cordillerano, la cual ha sido sobrepasada
s6lo moderadamente por la costa y la precordi-
llera andina.

Por el contrario, fenémenos vicariantes re-
cientes presentan sélo leves zonas de simpatria
en las dreas limitrofes, como es el caso de macu-
latum - semiprasinum y modestum - longulum.

La distribucién de especies en la vertiente
oriental de la cordillera andina (Neuquén a
Chubut) parece ser también un fenémeno re-
ciente de dispersién, producto de la aridifica-
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cion de holoceno, que ha permitido que espe-
cies con exigencias mas xéricas extiendan su
rango hacia el sur gracias a los menores aportes
hidricos de ese lado de la cordillera y al incre-
mento estival de la temperatura, evitando asi la
barrera climética impuesta por el bosque valdi-
viano. Esta regi6n transandina argentina es la
continuaci6én natural de la regién oceénica tras-
andina definida por di Castri (1968) para terri-
torios chilenos ubicados m4s al sur. La caracte-
ristica climatica de la zona es la aparicién de la
aridez determinada principalmente por el in-
cremento de temperatura en primavera y vera-
no, mientras que desde el punto de vista vegeta-
cional se observan bosques de transicién del
tpo valdiviano, aunque menos higréfilos, los
cuales se degradan ripidamente en la estepa
patagénica, conservando, en lugares protegi-
dos, zonas de matorral. Especies de las dreas3 y
8, ubicadas en zonas cordilleranas al norte del
rio Bio-Bio (semiprasinum, eburneocinctum, modes-
tum, fri;gdum) (Fig. 7B, BA, 9A y 9B) habrian
extendido su reparticién de esta manera, agre-
gandose a aquellas propias de dicha region (ru-
bidum, semirufum, obscurum, parallelum, fulvipes,
indescens) (Fig. 6A y B, 7A, 8B y 9B).

Este paso hacia el este se verifica en la cordi-
llera de Malleco y parece funcionar también en
sentido opuesto aportando fauna patagénica a
las cordilleras centrales.

Otro fen6meno de dispersion muy evidente
es el experimentado por las especies que ocu-
pan la region austral del territorio, al sur del
paralelo 43 que estuvo totalmente cubierta por
hielo durante el ultimo avance glacial (15.000-
14.500 BP.), al cual sigui6 una rapida e ininte-
rrumpida deglaciacién (Mercer, 1983). Carac-
teristicas de esta zona son rubidum, modestum,
fulvipes y parallelum, las cuales han alcanzado
latitudes entre 46 y 55° sur (Fig. 6B, 7B y 9B).

En resumen, el esquema alopitrico original
ha sido modificado por dispersién hasta lograr
la configuracién actual de distribucién de las

especies.

Especies no asignadas a grupos

Hasta este momento se ha considerado sélo la
situacién biogeografica de los 3 grupos de espe-
cies del género, por la posibilidad que ellos
ofrecen de realizar un andlisis por vicartanza.
Persiste, sin embargo, el problema de distribu-

cién de los restantes componentes de Eurymeto-

pum y aunque no es posible intentar una inter-

pretacién biogeogrifica, resulta interesante
destacar algunos hechos en comparacion con la
situacién de los tres grupos de especies:

1. — En cuanto a distribucién, todas las espe-
cies no asignadas a grupo, salvo maculipes,
son endémicas de la regién valdiviana
(area 4).

— Los grupos de especies tienen represen-
tantes en la region valdiviana, pero pre-
sentan ademis una fuerte diversificacion
en Chile central y norte chico.

2. — Las especies de la regién valdiviana son
altamente simpatricas.

— La reparticién de las especies de los gru-
pos muestra patrones de distribucién en
gran parte alopdtricos.

3. — Los elementos valdivianos no asignados a
grupo e incluso ciertas especies de los gru-
pos que habitan esta regién (prasinum v
obscurum) son mds plesiomérficos.

— Los taxa de los grupos de especies mani-
fiestan en general mayor apomorfia.

4. — Las especies no asignadas a grupo, a pesar
de su condicién més plesiomorfa, son fa-
cilmente diferenciables.

— La distincién de especies al interior de los
grupos ofrece dificultades en algunos
casos.

Estas consideraciones permiten plantear que:

— La selva tipo valdiviano parece haber sido
el hibitat original del género, el cual, se-
cundariamente, habria ocupado ambien-
tes mésicos y Xéricos.

— La acentuada simpatria de los elementos
valdivianos implicaria fenémenos de aisla-
miento y diferenciaciébn antiguos, segui-
dos de procesos de dispersion.

— La condicién alopitrica de las especies de
los grupos representaria fenémenos evo-
lutivos mds recientes.

El primero de estos planteamientos se apoya
en la simpatria y mayor distincién entre espe-
cies, presentes en los taxa de la regi6én valdivia-
na, en contraposicién con la alopatria y menor
diferenciacién entre especies de los grupos.
presentes en Chile central y norte chico.

Todo lo anterior lleva a postular que la evo-
lucién del género habria experimentado dos
etapas sucesivas: la primera serfa precuaterna-
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ria y habria determinado la especiacion de los
elementos mis plesiomérficos del género asi
como de los ancestros de los tres grupos de
especies (cladograma 1). Las variaciones clima-
ticas del terciario y la elevacion de la cordillera
andina habrian sido los agentes determinantes
de ladiferenciacién de las poblaciones ancestra-
les ubicadas en la extremidad sur de Sudaméri-
ca en ambientes dominados por bosques de No-
thofagus, cuya presencia data segun Simpson
(1983) del Eoceno. Dichos agentes habrian pro-
vocado fendmenos de desplazamiento, expan-
sién, retraccion y disyunciones de las areas ocu-
padas por la biota austral caracterizada por No-
thofagus, causando finalmente su diferencia-
cién, simpatria y distribucién actuales.

La segunda etapa habria sido cuaternaria
donde el agente fundamental de especiacion de
la biota son las modificaciones geograficas y
climaticas causadas por los diferentes periodos
glaciales. Los ancestros de los tres grupos de
especies respondieron a estos cambios disper-
sandose hacia el norte y diferenciindose. Este
fenémeno de reciente especiacion se manifiesta
a través de dificultades en la distincién de algu-
nos elementos dentro de cada grupo de espe-
cies y en la presencia de zonas de alopatria.

Un patrén semejante de especiacion ha sido
planteado para la region tropical de América
del Sur por Simpson (1978).

REFERENCIAS

Brunpix, L. 1966. Transantarctic relationships and their
signilicance, as evidenced by chironomid midges.
Kungl. Svenska Vetensk. Handl., 4* Ser., 11(1), 472

gs.

CaLbER, A. 1986. Classification, relationships and distribu-
tion of the Crepidomeninae (Coleoptera: Elateridae).
Aust. ]. Zool. Suppl. Ser. 122: 1.222.

CRACRAFT, J. 1982. Geographic differenciation, cladistics
and vicariance biogeography: reconstructing the Tem-
po and Mode of Evolulion. Amer. Zool. 22: 411-424.

Craw, R.C. 1979. Generalized tracks and dispersal in bio-
geography: a response to R.M. McDowall. Syst. Zool.
28(1): 99-107.

Craw, R. 1983. Panbiogeography and vicariance cladistics:
are they truly different? Syst. Zool. 32(4): 431-438.
Craw, R. y WesToN, P. 1984. Panbiogeography: a progres-

sive research program? Syst. Zool. 33(1): 1-13.

Criscy, J. y Stuessy, T. 1980. Determining primitive cha-
racter states for phylogenetic reconstruction. Syst. Bota-
ny. 5(2): 112-135.

CroizaT, L. 1980. La biogeografia desde mi punto de vista.
Actas VII1 Congreso Lainoamericano de Zoologia,
pPp- 165-175.

Cro1zaT, L.; NewsoN, G. y Rosen, D.E. 1974. Centers of
origin and related Concepts. Syst. Zool. 28(2): 265-287.

DARLINGTON, P. 1970. A practical criticism of Hennig-
Brundin “Phylogenetic systematics” and antarctic bio-
geography. Syst. Zool. 19(1): 1-17.

Davis, D. 1986. A new family of Monotrysian moths from
Austral South America (Lepidoptera: Palaephatidae)
with 2 phylogenetic review of the Monotrysia. Smithso-
nian Contributions to Zoology. 434: 1-202.

D1 Castry, F. 1968. Esquisse écologique du Chili. En: Biolo-
gie de 'Amerique Australe. 4: 7-60.

Ewis, G. 1977. Classification, phylogeny and Zoogeography
of the genus Perilypus (Coleoptera, Cleridae). Smith-
sonian Contributions to Zoology. 227: 1-138.

FuenTes, E.R. y Jaksic, F.M. 1979. Lagartijas y roedores:
una explicacion para su diversidad relativa en Chile.
Arch. Biol. Med. Exper. 12: 179-190.

Hennig, W, 1968, Elementos de una sistematica filogenéti-
ca. Eudeba, Buenos Aires. 353 pags.

Herman, L. 1986. Revision of Bledius, part. IV. Classifica-
tion of species groups phylogeny, natural history and
catalogue (Coleoptera, Staphylinidae, Oxytelinae). Bull.
Am. Mus. Nau. Hist. 184: 1-367.

Heusser, C.J. 1983. Late quaternary climates of Chile. Sas-
qua International Symposium, Swaziland.

MappisoN, W.; DonocsHug, M. y Mapbison, D. 1984. Out-
group analysis and parsimony. Syst. Zool. 33(1): 83-103.

Mencen, J.H. 1983. Late Caenozoic glacial variations in
South America south of equator. Sasqua International
Symposium, Swaziland.

NEeLson, G.y PLaTnick, N.1. 1980. A vicariance approach to
historical biogeography. Bioscience. 30(5): 339-343.
PLATNICK, N. y SHADAB, M. 1976. A revision of the Mygalo-
morph Spyder genus Neocteniza (Arancae, Actinopodi-

dae). American Museum Novitates. 2603: 1-19.

Pratnick, NI y NeLson, G. 1978, A method of analysis for
historical biogeography. Syst. Zool. 27: 1-16.

Raven, R. 1985. The spider infraorder Mygalomorphae
{Araneae): cladistics and systematics. Bull. Am. Mus.
Nat. Hist. 182: 1-180.

Rosen, D.E. 1978. Vicariant patterns and historical expla-
nation in biogeography. Syst. Zool. 27(2): 159-188.
ScHLEE, D. 1969. Henning's principle of Phylogenetic Sys-
tematics, an “intuitive, statistico-phenetic taxonomy”?

Syst. Zool. 18(1): 127-133.

Sivpson, B.B. 1978. Speciation patterns in the Amazonian
forest biota. Ann. Rev. Ecol. Syst. 9: 497-518.

Simrson, B.B. 1979. Quaternary biogeography of the high
Montane regions of South America. En: W.E. Duell-
man. Editor. The South American herpetofauna, its
origin, evolution and dispersal. Museum of Natural His-
tory. The University of Kansas Monograph N° 7, pp. 1-
485.

Siueson, B.B. 1983. An historical phytogeography of the
high Andean flora. Revista Chilena de Historia Natural.
56: 109-122.

SoLERVICENS, J. 1980. Dos nuevas especies del género Eury-
metopum Blanchard de la regién central de Chile y consi-
deraciones biogeograficas y evolutivas para una de ellas



154 Acta Ent. Chilena 14, 1987

(Coleoptera - Cleridae). An. Mus. Hist. Nat. Valparaiso.
13: 193-207.

SOLERVICENS, J. 1986. Revisién 1axonémica del género Eu-
rymetopum Blanchard, 1844 (Coleoptera, Cieridae, Phy-
llobaeninae). Acta Ent. Chilena. 13: 11-120.

TroNCOsO, A.; VILLAGRAN, C. y Mufoz, M. 1980. Nueva
hipétesis acerca del origen y edad del bosque de Fray
Jorge (Coquimbeo, Chile). Bol. Mus. Nac. Hist. Nat. Chi-
le. 87: 117-152.

VareLa, J. 1976. Geologia del cuaternario de Laguna de
Tagua-Tagua (Provincia de O’'Higgins). Actas Primer
Congreso Geolégico Chileno. Tomo 1D. pp. 81-114.

ViLLacrin, C. y ArMEsTO, J. 1980. Relaciones floristicas
entre las comunidades relictuales del Norte Chico y

Zona Central con el Bosque del Sur de Chile. Bol. Mus.
Nac. Hist. Nat. Chile. 37: 87-101.

VuiLLEuMiER, B. 197). Pleistocene changes in the fauna
and flora of South America. Science. 173: 771-779.
WHEELER, Q. 1986. Character weighting and cladistic analy-

sis. Syst. Zool. 35(1): 102-109.

WHEELER, Q. 1986. Revision of the genera of Lymexylidae
(Coleoptera: Cucujiformia). Bull. Am. Mus. Nat. Hist.
183: 113-2190.

Wiey, E.O. 1976. The phylogeny and biogeography of
fossil and recent gars. Univ. Kansas Mus. Nat. Hist..
Misc. Publ. 64. 111 pags.

WiLey, E.O. 1981. Phylogenetics, the theory and practice of
phylogenetic systematics. John Wiley and Sons. New
York. 439 pégs.



