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Ella esté en el horizonte.
Me acerco dos pasos,

ella se aleja dos pasos.
Camino diez pasos

y el horizonte se aleja

diez pasos maés alla.

Por mucho que yo camine,
nunca la alcanzaré.

¢Para qué sirve la utopia?
Para eso sirve, para caminar

Eduardo Galeano
Las palabras andantes, 1993
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Resumen 6

RESUMEN

Diplolepis R. Br. es un género de America del Sur austral tradicionalmente
tratado como monotipico. Sobre la base de recientes trabajos de filogenia molecular, el
género actualmente incluye unas pocas especies que forman un grupo monofilético. Las
especies recientemente transferidas a Diplolepis son plantas de zonas templadas de
América del Sur que en su mayoria se describieron bajo el nombre genérico
"Cynanchum®. Esta tesis tiene como objetivo general realizar un estudio morfolégico,
taxonémico y filogenético de las especies de posicidn incierta del sur de Sudamérica
hasta ahora tratadas como “Cynanchum”. Se incluye en la tesis un analisis morfologico,
biogeografico, molecular y taxondmico de todas las especies distribuidas al sur de
Sudamérica. Se hace el estudio detallado de la morfologia de todas las especies sobre la
base de salidas a campo Yy de revision de ejemplares de herbario y ejemplares tipo. Se
analiza la distribucion geogréafica de todas las especies mediante un Analisis de Trazos
lo que corrobora la relacion entre las subregiones Chilena Central, Subantartica y
Patagonica, que integran la regién Andina, asi como entre éstas y la Zona de Transicion
Sudamericana. Se llevan a cabo anélisis filogenéticos sobre la base de caracteres
morfoloégicos y moleculares mediante marcadores del cloroplasto, lo que apoya el
origen monofilético de Diplolepis. Como resultado de este estudio se concluye que el
género Diplolepis comprende 14 especies distribuidas en el sur de Sudamérica, con 8
nuevas combinaciones (de las cuales una es un nuevo status) y 4 nuevas sinonimias.
Este capitulo incluye una clave dicotdmica para identificar las entidades aceptadas. Para
cada especie de Diplolepis se indica material tipo, sinonimias, descripciones,
distribucion, nombres comunes, lista de material representativo, observaciones,

ilustraciones, fotografias y mapa de distribucion.
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Abstract 7

ABSTRACT

Diplolepis R. Br. Is a South American genus traditionally treated as monotypic.
Recent phylogenetic studies, based on molecular characters, have shown that this genus
now includes several species that constitute a monophyletic group. These species,
recently transferred to Diplolepis are plants of temperate areas of South America; most
of these taxa were previously described as Cynanchum. This thesis aims to complete a
taxonomic and phylogenetic analysis of species treated in Diplolepis and Cynanchum of
South America, to define the generic limits of these taxa including a morphological and
biogeographical analysis. Taxonomic and morphological studies were based on live
specimens, type material and general material of several herbaria. Geographic
distributions were analyzed by traks analysis; this study confirms the relationship
between the Central Chilean, Subantartic and Patagonian subregions, belonging to the
Andean region, and also between these subregions and the South American Transition
Zone. The phylogenetic study was based on morphological and molecular characters,
using chloroplast markers; this study supports the monophyly of Diplolepis. As a result
of this work, 14 species of Diplolepis are recognized in South America, and a total of 8
new combinations are proposed as well as 4 new synonyms. The taxonomic chapter
includes a dichotomous key to identify the species; type material, synonymy, a full
description, distribution, common names, observations, together with illustration,

photographs and distribution maps are provided for each species of Diplolepis.

Estudio morfoldgico, taxonémico y filogenético del género Cynanchum L. en el sur de Sudamérica



Introduccion 8

Capitulo I: INTRODUCCION GENERAL

Introduccion
La familia Apocynaceae s.lat. tal como se la concibe actualmente, incluye al

grupo tratado anteriormente como familia Asclepiadaceae a nivel de subfamilia. Esta
familia se caracteriza por la presencia de latex, y por tener el gineceo y androceo
altamente modificados, caracter asociado con la especializacion y eficiencia en
mecanismos de polinizacién. Otras caracteristicas distintivas de la familia Apocynaceae
son las anteras adheridas o fusionadas al gineceo, los carpelos libres en la base pero
unidos y ensanchados hacia el apice formando una cabeza estigmatica engrosada, y el
ovario supero, bicarpelar (Rosatti, 1989; Zomlefer, 1994; Liede, 1997a; Judd et al.,
1999; Rapini et al. 2003).

Las Asclepiadaceae actualmente se consideran una subfamilia de las Apocynaceae
(Subfam. Asclepiadoideae), junto con las subfamilias Periplocoideae y Secamonoideae
(Endress & Bruyns, 2000). Las Asclepiadoideae se distinguen por la presencia de
corona, las anteras soldadas al gineceo formando un ginostegio y el polen aglutinado en
polinios transportados de a pares por insectos mediante un aparato traslador. La
subfamilia Asclepiadoideae, asi delimitada, posee cerca de 2000 especies distribuidas
principalmente en regiones tropicales y subtropicales de América y Africa, con varias
especies Utiles por sus propiedades medicinales, ornamentales o alimenticias, y por
producir latex y fibras con posibilidades industriales (Meyer, 1944, 1977; Rosatti, 1989;
Ezcurra, 1999a).

Uno de los principales problemas taxonémicos de las Asclepiadoideae radica en la
dificultad en la delimitacién de sus géneros. Este tema ha sido inicialmente discutido
por Woodson (1941) en referencia a la Asclepiadoideae de Estados Unidos de América,
en un trabajo en el que este autor propuso la reduccién de casi un centenar de nombres
genéricos a la sinonimia de sélo nueve. En el sur de América del Sur, donde las

Asclepiadoideae han sido menos estudiadas y estdn ampliamente diversificadas (con
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Introducciéon 9

aproximadamente 30 géneros y 150 especies (Meyer, 1944; Ezcurra, 1999a; Ezcurra et
al., 2008), los limites genéricos son particularmente complejos. Este problema ha sido
comentado para las especies descritas en géneros como Astephanus R. Br. (Ezcurra,
1979), Tweedia Hook. & Arn. (Rua, 1989), Sarcostemma R. Br. (Liede, 1996), Hickenia
Lillo (Ezcurra, 1999b; Goyder, 2003), Melinia Decne. (Goyder, 2004) y Matelea Aubl.
(Ezcurra & Belgrano, 2007).

Recientes estudios moleculares de ADN en Asclepiadoideae han mostrado que
las caracteristicas florales mayormente utilizadas para definir muchos géneros son en
realidad el resultado de evolucién convergente. Un importante ejemplo de esto se
encuentra en el concepto de los limites del género Cynanchum L. A partir de su creacion
en el afio 1753 por Linné, un gran nimero de Asclepiadoideae fueron consideradas
como pertenecientes a este género. Esto se observa en la gran cantidad de especies del
cono sur de Sudamérica que clasicamente fueron consideradas “Cynanchum” (ver lista
de 53 nombres de especies en Ezcurra et al., 2008).

En el siglo pasado se considerd que el género Cynanchum, en sentido amplio,
comprendia cerca de 200 especies de sufrutices generalmente volubles, y que se
extendia por los tropicos de todo el mundo (Meyer, 1944; Rosatti, 1989; Mabberley,
1993). Este género se consideraba distribuido mundialmente con centros de diversidad
importantes en Africa y Madagascar, sur de China y en los Andes (Liede, 1997b).
Recientemente se han realizado estudios a nivel molecular dentro de las
Asclepiadoideae, los que han demostrado que las especies de Cynanchum del Viejo
Mundo que incluyen a la especie tipo del género (Cynanchum acutum L.), forman un
grupo separado de las especies del Nuevo Mundo (Liede & Talber, 2002). Estos
estudios indicaron que el grupo de especies que antes se consideraban "Cynanchum” en
América del Sur, y que habitan fundamentalmente Argentina y Chile, no esta
relacionado con especies de Cynanchum en sentido estricto, las que son, incluyendo el
tipo del género, especies principalmente africanas (Liede & Tauber, 2002; Rapini et al.,
2003). Por el contrario, este grupo de especies de Sudamérica austral forma un grupo
monofilético relacionado con el género monotipico de Patagonia, Grisebachiella
Lorentz (Liede & Tauber, 2002; Rapini et al., 2003), con Diplolepis R. Br., género de
Chile central, y también con Orthosia Decne., género del sur de Brasil (Liede-

Schumann et al., 2005). El trabajo de Liede-Schumann et al. (2005) muestra la
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monofilia del grupo que incluye a Diplolepis menziesii Schult., la especie tipo de
Diplolepis y transfiere a este género a D. descolei (T. Mey.) Liede & Rapini, D.
geminiflora (Decne.) Liede & Rapini, D. hieronymi (Lorentz) Liede & Rapini, D.
boherhaviifolia (Hook. & Arn.) Liede & Rapini y D. nummulariifolia (Hook. & Arn.)
Liede & Rapini.

En el reciente catalogo de la flora del cono sur de Sudamérica (Ezcurra et al.,
2008) se sugirio que varias de las especies de la zona austral del continente que se
mencionan bajo el nombre de "Cynanchum” podrian pertenecer a Diplolepis, marcando
asi su posicion taxonémica poco clara. Estas especies incluian a: Cynanchum
atacamense Liede, C. chilense (Phil.) Malme, C. diemii T. Mey., C. myrtifolium Hook.
& Armn. y C. pachyphyllu (Decne.) K. Schum. Otros nombres fueron tratados alli como
dudosos, como C. bulligerum (Speg.) Lillo, y otros como posibles especies de Orthosia
(Ezcurra et al., 2008). Asimismo, un trabajo anterior (Rua, 1989) sefiald6 que Tweedia
australis (Malme) C. Ezcurra (=T. odonellii T. Mey.), especie de la Patagonia
argentina, compartiria varios caracteres morfolégicos con especies consideradas
Cynanchum, por lo que su ubicacién en Tweedia fue considerada provisoria. Ezcurra et
al. (2008) consideran para el catalogo del Cono Sur seis especies en Diplolepis, taxones
que hasta fecha reciente fueron tratadas como Cynanchum (Liede & Taulber, 2002,
Liede Schumann et al., 2005): D. boerhaviifolia (Hook. & Arn.) Liede & Rapini, D.
descolei (T. Mey.) Liede & Rapini, D. geminiflora (Decne.) Liede & Rapini, D.
hieronymi (Lorentz) Liede & Rapini y D. menziesiiSchult. f. y D. nummulariifolia
(Hook. & Arn.) Liede & Rapini. En la Fig. 1 se observa el clado y la ubicacién de
Cynanchum acutum, especie tipo.
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Fig. 1. Consenso estricto de 44.000 arboles mas parsimoniosos indicando porcentaje de bootstrap. Se
observa la especie tipo, Cynanchum. acutum en el clado del Viejo Mundo (Liede & Tduber, 2002).

Este conjunto de 14 especies del sur de Sudamérica de posicion taxonémica
poco clara, que tradicionalmente han sido tratadas bajo el nombre genérico de

“Cynanchum” necesitan ser analizadas en detalle para su correcta clasificacion.

Objetivo general, hipotesis y predicciones

Esta tesis tiene como objetivo general realizar un estudio morfoldgico,
taxonomico Yy filogenético de las especies de posicion incierta del sur de Sudamérica
hasta ahora tratadas como “Cynanchum”. La hipétesis de este estudio es que todas las
especies hasta ahora tratadas como “Cynanchum” del centro y sur de Argentina
(Mendoza a Chubut) y Chile (Antofagasta a Aysen) conforman un grupo monofilético
emparentado con el género chileno Diplolepis. Esta hipotesis predice que las especies

de “Cynanchum” de Chile y Argentina seran méas similares en cuanto a su morfologia y
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caracteristicas moleculares al género Diplolepis que a las especies de Cynanchum del
Viejo Mundo o que a otros grupos de Asclepiadoideae. En este caso las especies hasta
ahora clasificadas como “Cynanchum” deberan ser transferidas a Diplolepis y

modificada su nomenclatura.

Objetivos particulares
1. Estudio morfologico. Analizar la morfologia de las especies consideradas

dentro del género “Cynanchum” y especies afines del sur de Argentina y Chile a través
de andlisis detallado de material de herbario y estudios en el campo de plantas vivas,
sintetizando esta informacidn en un analisis filogenético de las especies sobre la base de

caracteres morfologicos.

2. Analisis de la distribucion geografica de las especies y sus ambientes.
Determinar el area de distribucion de las especies, y sus hébitats y preferencias
ecologicas por medio de la obtencion de datos de ejemplares de herbario, de
bibliografia, y de trabajo de campo, con el objeto de confeccionar mapas de distribucion
geogréfica para cada una de las especies, integrando esta informacion mediante un

estudio biogeogréafico de andlisis de trazos.

3. Andlisis filogenético. Esclarecer las relaciones entre las especies del género
“Cynanchum” del sur de Sudamérica a través de un analisis filogenético sobre la base de
datos moleculares, con el objeto de determinar grupos naturales para la clasificacién
taxondmica y contribuir a esclarecer los limites del género dentro de la subfamilia
Asclepiadoideae, relacionando esta informacion con la informacién morfoldgica y

biogeografica.

4. Estudio taxondmico. Establecer la taxonomia del género Cynanchum en el sur
de América del Sur, delimitar sus especies, resolver problemas nomenclaturales, realizar
nuevas combinaciones y actualizar las sinonimias de los nombres, proporcionando
descripciones y claves para la determinacion de las especies, y listas de material

representativo.
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Capitulo II: ESTUDIO MORFOLOGICO Y
FILOGENETICO CON DATOS MORFOLOGICOS

Resumen
La morfologia fue y sigue siendo el tipo de caracter mas utilizado en la

clasificacion de las plantas, y es una parte muy importante de las clasificaciones
actuales. En este capitulo se estudio la morfologia de las 14 especies del sur de
Sudamérica presuntamente pertenecientes al género Diplolepis, en su mayoria tratadas
anteriormente como “Cynanchum”. L0S objetivos de este estudio fueron caracterizar
morfolégicamente a las especies, encontrar caracteres morfolégicos que permiten la
separacion entre si y respecto de otros géneros, y realizar un andlisis cladistico sobre la
base de caracteres morfoldgicos para poner a prueba la monofilia del grupo. El estudio
se realizo a través de andlisis detallado de material de herbario y estudios en el campo
de plantas vivas. La monofilia de este grupo se puso a prueba utilizando esta
informacién en un andlisis cladistico de parsimonia utilizando 32 caracteres
morfolégicos. La morfologia del grupo resulté muy variable, y no se encontraron
caracteres morfolégicos diagnosticos que lo distingan. El analisis cladistico dio un éarbol
de consenso estricto en el que el grupo en estudio forma un grupo parafilético. La
parafilia de este grupo no apoya la hipétesis de que estas especies pertenezcan al género
Diplolepis. Estos resultados sugieren la necesidad de combinar la evidencia morfologica

con informacion biogeogréfica y molecular adicional.
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Introduccion
La sistematica biologica es la disciplina cientifica que describe, nombra y

clasifica a la diversidad de la vida y es el principio organizador de nuestro conocimiento
sobre la vida y, como tal, fundamenta las hipdtesis explicativas y las leyes cientificas de
la biologia (Crisci, 2008). La sistematica posee un valor fundamental como sistema de
referencia de la biologia, ya que también estudia las relaciones entre los organismos, lo
que explica el desarrollo de un interés comin entre los bidlogos sistematicos,
evolutivos, ecologos, entre otros (Mayr & Ashlock, 1991). A pesar de la utilizacion de
caracteres de distinto tipo para la diferenciacion de taxones, la morfologia fue y sigue
siendo el tipo de caracter mas utilizado en la clasificacion de los géneros de plantas, y
junto con caracteres moleculares, es una parte muy importante de las clasificaciones
actuales (Stuessy, 1990; Lanteri et al., 2006)

Este capitulo tiene como objeto analizar la morfologia de las especies del sur de
Sudamérica presuntamente pertenecientes al género Diplolepis, en su mayoria tratadas
anteriormente como “Cynanchum”, e incluyendo especies afines que fueron tratadas
hasta hace poco tiempo en Astephanus, Grisebachiella y Tweedia de Argentina y Chile
(Marticorena & Quezada, 1985; Ezcurra, 1999a). El estudio se realizd a través de
analisis detallado de material de herbario y estudios en el campo de plantas vivas. La
monofilia de este grupo se puso a prueba utilizando esta informacion en un analisis

cladistico de las especies sobre la base de estos caracteres morfologicos.

Obijetivos
o Caracterizar morfolégicamente a las especies del sur de Sudamérica
presuntamente pertenecientes al género Diplolepis.
o Describir caracteres morfoldgicos en particular que permiten la separacion de las
especies entre si y respecto de otros géneros.
o Realizar un estudio filogenético de las especies sobre la base de caracteres

morfologicos para poner a prueba su monofilia.
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Materiales y Métodos

Especies en estudio

El trabajo incluyo las siguientes 14 especies presuntamente pertenecientes a
Diplolepis (nomenclatura segin Ezcurra et al., 2008)

Especies tratadas como Cynanchum

C. atacamense Liede

C. bulligerum (Speg.) Macloskie & Dusén

C. chilense (Phil.) Malme

C. diemii T. Mey.

C. myrtifolium Hook. & Arn.

C. pachyphyllum (Decne.) K. Schum.

Especies recientemente aceptadas en Diplolepis

D. boerhaviifolia (Hook & Arn.) Liede & Rapini

D. descolei (T. Mey. ) Liede & Rapini

D. geminiflora (Decne.) Liede & Rapini

D. hieronymi (Lorentz) Liede & Rapini

D. menziesii Schult. f.

D. nummulariifolia (Hook & Arn.) Liede & Rapini var. biflora Hechem & C.
Ezcurra

D. nummulariifolia (Hook & Arn.) Liede & Rapini var. nummulariifolia

Especie tratada como Tweedia

Tweedia australis (Malme) C. Ezcurra

Estudio morfolégico

La morfologia de cada especie se estudié a través del analisis de ejemplares
depositados en herbarios de Argentina (BAB, BCRU, LIL, LP, SlI), Chile (CONC,
SGO), Edimburgo (E), y material coleccionado en el campo. Se estudiaron también las
fotografias de ejemplares tipo de herbarios europeos de la coleccion de fotos del Field
Museum de Chicago (F), y fotos de tipos de herbarios importantes por su material

historico como el herbario de Kew (K).
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Se analizaron los caracteres morfoldgicos de todas las especies siguiendo las
normas cléasicas en este tipo de estudio, incluyendo diseccion de flores bajo lupa

binocular, y dibujo y medicion de detalles florales con cdmara clara.

Estudio filogenético basado en datos morfol6gicos

Seleccion del grupo externo

Los taxones del grupo externo se seleccionaron siguiendo el criterio propuesto
por Nixon & Carpenter (1993), es decir incluyendo en el analisis taxones que posean
potenciales sinapomorfias con el grupo interno. El grupo se seleccion6 del clado MOG
al que pertenece la especie tipo de Diplolepis, que incluye Metastelmatinae,
Oxypetalinae y Gonolobinae, Orthosiinae, y Pentacyphus (Liede-Schumann et al.,
2005). Consecuentemente, las siguientes especies se incorporaron a la matriz: Ditassa
burchellii Hook. & Arn. (Clado Metastelmatinae, Liede-Schumann et al., 2005),
Orthosia urceolata E. Fourn. (Liede, 1997a, Clado Orthosiinae, Liede-Schumann et al.,
2005, Liede-Schumann & Meve, 2008), y Tweedia brunonis Hook. & Arn (Clado
Oxypetaline, Liede-Schumann et al., 2005). También se selecciono a Jobinia lindbergii
E. Fourn. (Clado Orthosiinae, Liede-Schumann et al., 2005).

Por ultimo, para enraizar el arbol se incorporé a la matriz a Pentacyphus
andinus (Ball) Liede, una especie perteneciente a un género de origen basal en el clado
MOG (Liede et al., 2005). Los caracteres morfoldgicos de estas especies se encuentran
en el apéndice | y se analizaron de la bibliografia (Liede, 1996; Fontella Pereira et al;
2004; Wanderley et al., 2005) y de material de herbario del Instituto de Botanica

Darwinion (SI).

Seleccién del grupo interno

El andlisis cladistico se realizd sobre la base de 14 especies consideradas
presuntamente pertenecientes al género Diplolepis, incluyendo especies recientemente

tratadas como “Cynanchum”, Astephanus, Tweedia y Grisebachiella.
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Caracteres analizados

A partir de los estudios morfoldgicos previos, se determinaron los caracteres

variables entre las especies, y sus estados homologos.

Se utilizaron 32 caracteres morfolégicos (Tabla 1), 26 vegetativos y 6

reproductivos, de los cuales 28 fueron cualitativos y 4 cuantitativos. Los caracteres

multiestado fueron tratados como no aditivos, y los cuantitativos continuos (6, 7, 8 y 9)

se discretizaron siguiendo la metodologia de “simple gap-coding”, dividiendo la

variacion continua del caracter en estados sucesivos por la presencia de “gaps” o

distancias mayores de un determinado valor minimo (ver por ej., Thiele, 1993; Guerrero

et al., 2003).

Tabla 1. Lista de caracteres utilizados en el analisis con sus correspondientes estados y

codificacion.

1. Habito. Planta trepadora (0), planta erecta (1).

2. Forma de vida. Herbacea (0), lefiosa (1), sufrutice (2).

3. Pubescencia de tallos. Glabros (0), pubérulos (1).

4. Sucesion foliar de morfologia similar (formas de las hojas de ramas principales y
ramas laterales homomorfas). Ausente (0), presente (1).

5. Formade la lamina. Lineal (0), lanceolada (1), ovada (2), orbicular (3), oblonga
4).

6. Largo maximo de la lamina. Menor a 3 cm (0), mayor/=a5 cm (1)

7. Largo minimo de la lamina. Menor a 1,5 cm (0), mayor/=a 2 cm (1)

8. Ancho méaximo de la lamina. Hasta 0,4 cm (0), 0,9 a 2 cm (1), mayor/=a 2,5 cm

(2)
Ancho minimo de la ldmina. Hasta 0,3 cm (0), 0,4 a 1,2 cm (1), mayor/=a 1,5
cm (2)

10. Hojas con mucron. Ausentes (0), presente (1).

11. Hojas con margen revoluto. Ausente (0), presente (1).

12. Hojas con glandulas en la base de la nervadura principal. Ausente (0), presente

).

13. Pubescencia de peciolos. Glabros (0), pubérulos (1)
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Tabla 1. Continda

14. Pubescencia de lamina. Glabra (0), toda la superficie (1), s6lo el envés (2), s6lo
la nervadura (3)

15. Consistencia de la hoja. Membranaceas (0), subcoriaceas (1), coridceas (2),
carnosas (3).

16. Pubescencia en la inflorescencia. Ausente (0), presente (1). Se considera en este
caracter el peddnculo que sostiene la inflorescencia, pedicelos que sostienen las
flores y las bracteas.

17. Bracteolas en la base de la inflorescencia. Ausente (0), presente (1)

18. Flores 1-2 por inflorescencia. Ausente (0), presente (1).

19. Pubescencia de sépalos. Glabros (0), pubérulos (1)

20. Apéndices en la base de los sépalos. Ausente (0), presente (1)

21. Forma de corola. Subrotada (0), campanulada (1), urceolada (2)

22. Color de corola. Rojo intenso (0), blanco a cremoso verdoso (1), amarillo (2),
purpureo o tintes rojizos (3)

23. Pubescencia de corola. Glabra (0), pubérula (1)

24. Forma de lébulos de corola. Agudos (0), redondeados (1)

25. Tipo de corona. Vestigial (0), simple (1), doble (2)

26. Incision de corona. Entera (0), segmentada (1), lobulada (2)

27. Corona de color amarilla. Ausente (0), presente (1)

28. Altura relativa del ginostegio. A la misma altura de la corona (0), sobrepasando
la corona (1)

29. Posicion del ginostegio. Sésil (0), estipitado (1)

30. Forma del apéndice estigmatico. Plano (0), biumbunado (1), cilindrico (2),
filiforme (3)

31. Fruto liso. Ausente (0), presente (1)

32. Pubescencia del fruto. Glabro (0), pubescente (1)

Analisis filogenetico

El andlisis filogenético se baso en el criterio de maxima parsimonia (Farris,
1983) vy se utilizo6 el programa TNT (Goloboff et al., 2008).
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La matriz analizada se presenta en la Tabla 2.

Fueron codificados estados polimérficos para 5 caracteres, los cuales se indican
con [ ] en la matriz (caracteres 5, 14, 15, 29, 31) Los signos ? en la matriz representan
informacién no disponible (entrada faltante), los — significan que los caracteres son
inaplicables para el taxon. Se realiz6 una busqueda heuristica usando como algoritmos
arboles de Wagner (Kluge & Farris, 1969; Farris, 1970), realizando 1000 réeplicas de
busqueda de arboles optimos con la funcion TBR (“tree bisection- reconection”) que re
enraiza en diferentes posiciones posibles, buscando la mas corta, guardando 10 arboles
en cada réplica.

Para obtener medidas de soporte de grupos se llevd a cabo una bdsqueda por
remuestreo de bootstrap (eliminacion de caracteres con reemplazo para formar una
nueva matriz Ilamada pseudoréplica) incluyendo a todos los grupos que se obtienen en
50% con 10000 reéplicas.

Tabla 2. Matriz de datos utilizada en el analisis cladistico. Los caracteres polimorficos fueron
codificados entre [ ] 1.Pentacyphus andinum; 2. Jobinia lindbergii; 3. Orthosia urceolata; 4.
Ditassa burchell; 5. Tweedia brunonis; 6. Cynanchum atacamense; 7. Tweedia australis; 8.
Diplolepis nummulariifolia var. biflora; 9. Diplolepis boerhaviifolia; 10. Cyannchum
bulligerum; 11. Cynanchum chilense; 12. Diplolepis descolei; 13. Cynanchum diemii; 14.
Diplolepis geminiflora; 15. Diplolepis hieronymi; 16. Diplolepis menziesii; 17. Cyannchum
myrtifolium; 18. Diplolepis nummulariifolia; 19. Cynanchum pachyphyllum

1 111 11 11112 22222 22 22 3 33

12314 5 67890 123 4 5 67890 12345 617 89 0 12
100011([14 00110 17?0 00 O0O0O11?” 03111 21 100 10
20101 1 11210 010 0°? oooo01 01101 2°7? 00 0 10
30211 2 11211 1111023 0 11011 21001 20 001 10
40211 2 11111 1101023 0 112011 01111 20 111 10
50111 0 11001 001 30 12101? 11111 00O 113 11
61111 0O 00OOO0OO OOO 01 01000 O1011 20 o001 11
71211 0O 00001 OO0OO 01 00000 O1001 20 102 10
800111231 00111 101 30 11010 01011 O0O(01]0T(12]J10
90211 2 00111 101 0 3 11010 03001 21 00 2 01
1001 1010(12] 11111 101 30 11010 01011 20 000 10
11 0011 2 00111 001 31 11010 01011 0O 101 10
12 0210 2 00111 101 11 11010 01011 0O 001 11
1302101014 00111 101 1 2 11010 02011 21 001 10
14 0111 2 00111 101 11 11010 21101 10 103 10
151111 2 00111 001 1 2 11111 02010 ?°? ?01 10
16 0 1 1 1 2 10211 101 01 11011 02112 20 00 3 10
17 0111 2 00111 101 11 11010 01011 0O 101 10
18121 11(23] 00111 101 1 2 11010 01011 0O 001 10
19 0101 1 11110 101 301111010 01111 20 001 10

Estudio morfoldgico, taxonémico y filogenético del género Cynanchum L. en el sur de Sudamérica



Morfologia Yy filogenia 20

Resultados
Estudio morfoldgico

Se discuten principalmente los caracteres con posible valor taxonémico para
diferenciar el grupo de especies analizadas presentes en el sur de Sudamérica que se

hipotetiza pertenecen a Diplolepis.

Habito. Las especies son perennes. Se desarrollan desde 50 cm hasta 4 m de
altura. Son principalmente hierbas o sufratices erectos o trepadores (a veces arbustos
erectos: Cynanchum atacamense, Diplolepis nummulariifolia var. nummulariifolia), con
latex blanco siempre presente. Las plantas que viven en ambientes altoandinos
generalmente son pequefias y frecuentemente rastreras (Diplolepis nummulariifolia var.
biflora). Las formas trepadoras reciben el nombre de boqui o voqui en voz mapuche
(Mdsbach, 1992).

Raices. Todas las especies presentan una raiz axial, gruesa y profunda, y varias
raices secundarias horizontales de algunos centimetros a fracciones de metros de

longitud.

Tallos. Constan de una parte subterrdnea y otra aérea. La primera esta formada
por un rizoma lefioso que muchas veces es el érgano perenne de la planta ya que la parte
aérea se seca anualmente en algunas especies. Los tallos aéreos pueden ser volubles,
erectos o suberectos, o0 rastreros. La mayoria de las especies tienen tallos volubles que
trepan a plantas lefiosas, 0 a otras especies herbaceas como coirones (C. chilensis). Las
especies con tallos rastreros son escasas, y corresponden a especies que viven en
ambientes xerofiticos (C. atacamense). Las especies con tallos erectos pocas veces
exceden 1 m de largo, y los mismos son herbaceos o sublefiosos (D. hieronymi y D.
nummulariifolia var. nummulariifolia). Las especies de tallos suberectos se caracterizan
por tener sélo voluble el extremo de las ramas (Tweedia australis). Generalmente son

lisos, desde glabros a pubérulos, la mayoria con entrenudos largos.
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Hojas. Las hojas son simples, opuestas, de 1 a 10 cm. Son enteras, pecioladas o
subsesiles, con la base redondeada a levemente cordada, a veces dilatada hacia el
peciolo (Tweedia australis) que generalmente son pubérulos. Pueden ser lanceoladas,
ovadas, lineares, orbiculares u oblongas, a veces terminadas en un mucron, y con el
margen generalmente revoluto a excepcion de T. australis, C. chilense, C. atacamense y
D. hieronymi. Pueden ser glabras o pubérulas, de consistencia membranécea,
subcoriacea, o carnosa (D. boerhaviifolia). Las ramificaciones secundarias a veces
presentan una forma de hoja diferente a las ramificaciones principales (C. diemii). Es
muy variable la forma y tamafio de las hojas entre y dentro de las especies en estudio
(Fig. 1 y 2). En la primera figura se muestra la variacion de tamafios foliares

interespecifica, y en la segunda, un ejemplo de la variacion intraespecifica.
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Fig. 1. Variacion en las hojas de las especies estudiadas. A. Cynanchum atacamense (Behn F s.n.,
CONC); B. C. bulligerum (Hechem 154, EUNP); C. C. chilense (Ricardi s.n., CONC); D. C. descolei
(Puntieri s.n., BCRU); E. C. myrtifolium (Baeza s.n., CONC); F. C. pachyphyllum (Vidoz s.n., BAB); G.
Diplolepis boerhaviifolia (Jiles 327, CONC); H. Cynanchum diemii (Puntieri s.n., BCRU); I. D
geminiflora (Behn F. s.n., CONC); J. D. hieronymi (Ezcurra 635, BCRU); K. D. menziesii (Behn H s.n.,
CONC); L. D. nummulariifolia var. biflora (Puntieri s.n., BCRU); M. D. nummulariifolia var.
nummulariifolia (Ricardi 2868, CONC); N. Tweedia australis (Raffo et al. s.n., BCRU).
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1cm

Fig. 2. Variacion de la morfologia foliar de Cynanchum diemii (Hechem 108). A la derecha hojas de
ramas principales, a la izquierda, de ramas laterales.

Inflorescencia. Son cimas umbeliformes, extraaxilares, con pedinculo més largo
que el pedicelo. Las flores son brevemente pediceladas a pediceladas, pubérulas, con
bractéolas desde lineares a triangulares, pequefias, pubérulas. Pueden tener una (D.
hieronymi) a 12 flores (C. pachyphyllum). Las flores son perfectas, pentdmeras; el
tamafo de las flores es muy variable, desde 2 mm (Tweedia australis) a 1,5 cm de
didmetro (D. hieronymi).

Caliz. Es gamosepalo, pentapartido, con lacinias pequefias, lineales o
lanceoladas y separadas hasta la base, cominmente pubérulas. Algunas especies poseen
glandulas en la base (D. hieronymi y D. menziesii). Estas glandulas son de forma y
tamafio variables, subcilindricas o cénicas, muy pequefias, y se encuentran en hilera en

el lado interno de las lacinias o 16bulos del céliz.

Corola. La corola es gamopétala, de prefloracion contorta con lobulos
cubriéndose levemente por la derecha, rotacea (D. hieronymi), urceolada (D.
geminiflora), o subrotacea, profunda a levemente pentalobada, con tubo brevisimo y
I6bulos patentes, con apice generalmente redondeado aunque algunos son agudos (T.
australis, D. boerhaviifolia y D. geminiflora). La mayoria son de color blanco a
cremoso, algunas son amarillas (C. diemii, D. hieronymi y D. menziesii) o purpureas

con tintes rojizos (D. boerhaviifolia). El tubo corolino es de longitud variable desde
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muy breve (D. hieronymi) hasta pronunciado, a veces campanulado (D. geminiflora).
Los l6bulos son de forma muy variada, de lanceolados a lineales, a veces triangulares a

oblongos, y algunas veces son planos y otras veces retorcidos.

Corona. Se encuentra ubicada entre la corola y el ginostegio y se inserta sobre la
columna estaminal en la base de los filamentos o en la parte posterior de las anteras
(porcidn estaminal) y en la parte que existe entre los estambres (porcidn interestaminal)
(Liede & Kunze, 1993; Endress & Bruyns, 2000). Tiene forma de copa, entera o
crenada (D. descolei) a profundamente pentalobada (C. atacamense), con los segmentos
separados (D. boerhaviifolia), puede ser pequeiia (T. australis) o vestigial (D.
hieronymi) o a veces con un apéndice interior pequefio, opuesto a cada segmento (D.
menziesii). Puede ser glabra o pubérula, y de color crema o amarillenta, de 0,50 a 3,3

mm de largo (Fig. 3).
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Fig. 3. Variacion floral de las especies estudiadas. A. Cynanchum atacamense (Behn F s.n., CONC); B.
C. bulligerum (Hechem 154, EUNP); C. C. chilense (Ricardi s.n., CONC); D. Diplolepis descolei
(Puntieri s.n., BCRU); E. C. myrtifolium (Baeza s.n., CONC); F. C. pachyphyllum (Vidoz s.n., BAB); G.
Diplolepis boerhaviifolia (Jiles 327, CONC); H. C. diemii (Puntieri s.n., BCRU); 1. D geminiflora (Behn
F. s.n.,, CONC); J. D. hieronymi (Ezcurra 635, BCRU); K. D. menziesii (Behn H s.n., CONC); L. D.
nummulariifolia var. biflora (Puntieri s.n., BCRU); M. D. nummulariifolia var. nummulariifolia (Ricardi
2868, CONC); N. Tweedia australis (Raffo et al. s.n., BCRU).

Ginostegio. Es la estructura formada por la union estrecha entre androceo y

gineceo originada por soldaduras secundarias en el desarrollo del tubo estaminal. Es
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tridimensional, comprende los estambres y la cabeza estigmatica, el estilo y el ovario, y
es generalmente sésil, a veces estipitado (C. atacamense, D. boerhaviifolia y D.
descolei). ElI androceo forma la parte exterior del ginostegio, formado por 5 anteras
cuadrangulares a subtriangulares unidas por la base o parte media, compuestas por un
tejido cartilaginoso y en la parte superior un apéndice membranéceo libre, lanceolado a
oblongo (membrana apical). El gineceo se encuentra en la parte central del ginostegio, y
estd compuesto por el ovario supero con dos carpelos libres o soldados en la base, un
estilo Unico, y una cabeza estigmatica que suele ser plana o biumbonada, pero en unas
pocas especies se extiende en un apéndice bifido largo y delgado (Tweedia australis, D.
menziesii, Diplolepis nummulariifola var. biflora) (Fig. 3).

Polen. Internamente a las anteras hay dos cavidades (sacos polinicos) que
contienen el polen agrupado en masas llamadas polinios. Estos estan unidos por bracitos
[lamados caudiculas a un corpusculo cdrneo, marrén a negro brillante, Ilamado
retinaculo, el cual esta ubicado sobre los costados de la cabeza estigmatica, formando el

aparato traslador.

Aparato traslador. Esta formado por el retinaculo, las caudiculas y dos polinios,
cada uno proveniente de una antera diferente. La forma del retinaculo es lanceolada a
subromboidal de 0,1 a 0,3 mm de largo. Presenta una hendidura en la cara exterior
(surco). Las caudiculas son subhorizontales a ligeramente arqueadas y a veces se
dilatan en una membrana transparente. Los polinios estan ubicados apical a

subapicalmente a las caudiculas, de 0,2 a 0,4 mm de largo.

Frutos y semillas. Los frutos son foliculos generalmente fusiformes (ovoides en
D. hieronymi), de 2-10 cm long. x 1-1,7 cm didm., de superficie lisa (apendiculada en
D. boerhaviifolia), glabra (pubérula en C. atacamense, D. boerhaviifolia y D. descolei).
Las semillas en general son planas, de 4 a numerosas, de contorno ovado a orbicular, de
0,3 a 1,7 cm de diam., con un penacho de pelos blancos de 0,4 a 2 cm de largo para su

dispersion anemofila.
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El andlisis morfoldgico mostrd una gran variacion entre las especies del grupo y

sefiald la ausencia de caracteres diagndsticos que distingan al conjunto de especies

presuntamente pertenecientes a Diplolepis.

Estudio filogenético

El anélisis dio como resultado 68 arboles de méxima parsimonia, que se resumen

en un arbol de consenso estricto con los valores de soporte de bootstrap (Fig. 4). El

cladograma resultante muestra un grupo monofilético formado por C. pachyphyllum y el

resto de las especies en estudio, incluyendo el tipo del género Diplolepis (D. menziesii),

pero que incluye también a especies del outgroup: Tweedia brunonis, Ditassa burchelli

y Orthosia urceolata.

76

Pentacyphus andinum
Jobinia lindbergii
Cynanchum pachyphyllum

Diplolepis nummulariifolia
Cyannchum myrtifolium
Diplolepis menziesii
Diplolepis hieronymi
Diplolepis geminiflora
Cynanchum diemii
Diplolepis descolei
Cynanchum chilense
Cyannchum bulligerum
Diplolepis boerhaviifolia
Diplolepis nummularbiflora
Tweedia brunonis
Ditassa burchelli
Orthosia urceolata

— Tweedia australis
— Cynanchum atacamense

Fig 4. Consenso estricto de los 68 arboles morfoldgicos mas parsimoniosos. Los nimeros por debajo de
las ramas representan los valores de soporte de bootstrap; los valores <50% no estan indicados.
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Discusion

El analisis morfoldgico de este grupo de especies muestra una gran variacion,
tanto en caracteres vegetativos como florales. Esto no inhibe la posibilidad de monofilia
del grupo ya que puede haberse dado evolucion diversificadora a partir de un ancestro
comun. Para confirmar esta hipotesis, se realizd el analisis filogenético. De acuerdo a
los resultados del analisis cladistico utilizando datos morfologicos, las especies
transferidas a Diplolepis, junto con especies de Sudameérica austral consideradas
“Cynanchum” y Tweedia australis forman un grupo parafilético con bajo soporte. Por
ende este grupo no es natural y con sinapomorfias compartidas, al estar en un mismo
clado junto con especies del grupo externo como Tweedia brunonis, Ditassa burchelli y
Orthosia urceolata. Estos resultados de por si no apoyan la hipdtesis de que estas
especies deban ser consideradas dentro del genero Diplolepis.

Luego, la obtencion de evidencia adicional e independiente, a partir de
informacidén molecular, es necesaria para poner a prueba la robustez de las relaciones
sugeridas por la informacion morfoldgica y el analisis cladistico (ver Capitulo 1V). El
andlisis de la distribucion geografica de las especies también podria contribuir a

esclarecer las relaciones entre las mismas (ver Capitulo III).
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Apéndice I. Lista de ejemplares examinados para el analisis morfoldgico. Siglas segun Index
Herbariorum, Holmgren et al., 1990. *taxones grupo externo

*Tweedia brunonis Hook. & Arn. Argentina. Tucuman, Venturi 4516 (SI), Santiago del Estero
Venturi 5670 (SI); San Juan Kiesling 4253 (SI); *Ditassa burchellii Hook. & Arn. Argentina.
Misiones, Parque Pcial Tecu Cuare, Mulgura 3481(Sl); Salta, Ruta Pcial. 33 Zuloaga et al. 9368
(SI); Jujuy, Ruta Pcial 20, Arroyo los Blancos Zuloaga et al. 8591 (SI); Brasil. Santa Isabel,
Santa Catarina Hatschbach et al. 78888 (SI); Praia da Teresa, Santa Catarina Hatschbach et al.
79188 (SI); *Orthosia urceolata E. Fourn. Argentina. Misiones, Libertador General San Martin
Biganzoli et al. 196 (SI); Brasil. Rio do Turvo, Parand Hatschbach 24499, Rio Grande do Sul
Lehnem 2071 (SI); Cynanchum atacamense, Chile. Region de Atacama, Chafiaral, cerros frente
a Puerto Flamenco, Rodriguez 2672 (CONC); Quebrada al occidente de Las Bombas, Ricardi
5537 (CONC); Regién de Coquimbo, Elqui, Monte Grande, Zoellner 7061 (CONC); Paihuano,
Quebrada de Chanchoqui, Behn F. s.n. (CONC 8489); Copiapo, Panamericana Caldera y
Chanaral, km 18, Ricardi et al. 1281 (CONC); Cerro Bandurrias, Geisse s.n. (CONC);
Cynanchum bulligerum, Argentina. Chubut, dpto. Futaleufd, Rio Corcovado, 71° W, 43° S,
lllin 104 (SlI); Carrenleufu, Hechem 152, 154, 187, 191, 192, 194, 303, 304, 305 (EUNP);
Cynanchum chilense, Chile. Regioén de Coquimbo, Limari. Cordillera de Combarbala, potrero
grande, Jiles 6174 (CONC); Regién Metropolitana, Santiago. Entre Lo y las yeseras, Ricardi et
al. 833 (CONC); Region del Libertador General O’ Higgins, Colchagua, Termas del Flaco,
Montero 5978 (CONC); Termas del Flaco, Montero 7068 (CONC); Vegas del Flaco, cerro del
arroyo, Ricardi 3197 (CONC); Regién del Bio Bio, Nuble, Termas de Chillan, Morales s.n.
(CONC 103692); Cynanchum diemii, Argentina. Rio Negro, dpto. Bariloche, Puerto Radal-Isla
Victoria, Rechencq s.n., 17-1X-1974 (BCRU); Valle del Rio Manso Inferior, inmediaciones del
arroyo Seco, Funes et al. 109 %4,15-11-1998 (BCRU); Llao Llao, Fabris 2266 (LP); Garcia s.n.,
10-X-2001 (BCRU); Brion et al s.n., 2-11-1988 (BCRU); Brion s.n. X1-1984 (BCRU); Puntieri
s.n. XI-1987 (BCRU); subida al co. Llao-Llao, Chiapella s.n., 12-11-1994 (BCRU); costa Lago
Moreno, Llao-Llao, Rechencq s.n.,11-X-1974 (BCRU); costa N. lago Moreno, Hechem &
Ezcurra 108 (EUNP); Co. Otto, Neumeyer 680 (LIL); camino a Bahia Lopez, Soriano 4323
(BAB); Bahia Lo6pez, Puntieri s.n. 9-1-1994 (BCRU); Bahia Lo6pez, Puntieri s.n. 9-11-1994
(BCRU); Villa Tacul, Puntieri s.n. 19-V-2000 (BCRU); camino al cerrito Llao-1lao, Hechem &
Ezcurra 182 (EUNP); mirador cerrito Llao-llao Hechem & Ezcurra 292 (EUNP); entrada al
cerrito Llao-llao, Hechem & Ezcurra 293 (EUNP); Chubut, dpto. Cushamén, Parque Nac. Lago
Puelo, picada entre El Turbio y ElI Desemboque, Cusato & Rossow 4419 (BCRU); cascada del
Hoyo, Puntieri s.n. 16-1-2000 (BCRU); Cynanchum myrtifolium, Chile. Region de la
Araucania, Cautin, Baeza s.n. (CONC); Region de los Rios, Valdivia. San José de la Mariquina,
Hollermayer s.n. (CONC); Panguipulli, Hollermayer 548 (CONC); Reume, Pampas de Huite,
Montero 4103 (CONC); Cynanchum pachyphyllum, Argentina. Chubut, dpto. Cushamen, Lago
Puelo, Puntieri s.n. (BCRU); sendero los Hitos, Hechem 189 (EUNP); Toledo s.n. XI-07
(EUNP); Parque Nacional los Alerces brazo norte Lago Menendez, Puerto Sagrario, sendero
alerce milenario Hechem 185 (EUNP), Neuquén, dpto. Los Lagos, Puerto Blest, picada a Lago
Ortiz Basualdo, Puntieri s.n. 10-1-1998 (BCRU); Chile. Regidn de Bio Bio, Hualqui, Junge s.n.
(CONC); Guarilihue, orilla de bosque, 150 m s.m. Quezada 205 (CONC); Region de la
Araucania, Cautin, Lican-Ray, Reserva forestal, Montero 8562 (CONC); Regién de los Lagos,
Isla Grande de Chiloe, comunidad de compu., Villagran 4840 (CONC); Trumao, Junge 344
(CONC); Regidn de los Rios, Llifen, lago Ranco, Pfister s.n. (CONC); Regidén Aysén, Aysen,
Fiordo Aysen, Schlegel 1816 (CONC); Diplolepis descolei, Argentina. Neuquén, dpto. Los
Lagos, Ea. Fortin Chacabuco, Brion & Puntieri s.n., 1-V-1988 (BCRU); dpto. Minas, RP1 La
Fragua, Rossow et al. s.n. 11-X11-1992 (BCRU); Rio Negro, dpto. Bariloche, arroyo Casalata, 2
km al sur co. Cresta de Gallo G.F. 81 (CBRU); valle del Challhuaco, Brion et al. s.n. 1-VV-1988
(BCRU), Puntieri s.n., X11-1999 (BCRU); Virgen de las Nieves, Piscicultura, Puntieri s.n., 27-
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[-1993 (BCRU); RN 254, margen derecha del ao. Llodgconto, Rossow & Gémez 334 (BAB);
co. Otto, Rosso s.n. 29-11-1992 (BCRU); Centro Atdmico, Calvelo s.n., 2-1V-1991 (BCRU); Ea.
Fortin Chacabuco, km 5 ruta Pilcaniyeu, Brion et al. s.n., 1-1VV-1988 (BCRU); Mirador del Llao-
Llao, Hechem & Ezcurra 179, 180, 181 (EUNP); Parque Municipal Llao-1lao, salida al cerrito
Llao-llao, Hechem & Ezcurra 109 (EUNP); Chubut, dpto. Cushamén, lago Puelo, co.
Currumahuida ladera W, 250-300 m, Faggi 395 (BCRU); Cholila, sitio Nirantal 4, Hechem &
Andreo 199 (EUNP); dpto. Futaleufu; Cholila, sitio Cipresales 8, Hechem & Andreo 200
(EUNP); Cholila, Hechem 291 (EUNP); depto. Futaleufu Los Cipreses, 30 km sur de Trevelin,
Gobbi s.n., 21-11-1994 (BCRU); aprox. 50 km sur de Esquel, Gobbi s.n., 10-111-1993 (BCRU);
Parque Nacional los Alerces, Chiapella s.n. 3-11-1996 (BCRU); Villa Futalaufquen, picada entre
la villa y Puerto Limonao, Chiapella 27 (BCRU); Parque Nacional Los Alerces a 100 m al N
entrada co. Cocinero Hechem & Rafael 201 (EUNP); Diplolepis boerhaviifolia, Chile. Region
de Antofagasta, Taltal, Qda. San Ramén, Granjot & G s.n. (CONC 77788); Cuesta Paposo, Jiles
4953 (CONC); Jiles 5441 (CONC); afloramiento rocoso 50 m. Ezcurra 3592 (EUNP);
Coquimbo, Estancia Talca, Jiles 327 (CONC), Jiles 1428 (CONC); Elqui, Puntilla, Montero
1870 (CONC), Choapa, Los Vilos Zoellner 7165 (CONC); Petorca, boca del estero los Molles,
Johow s.n. (CONC); Diplolepis geminiflora, Chile. Region de Coquimbo, Elqui, Cuesta de las
Cardas, Marticorena & Mathei 359 (CONC); Rivadavia, Behn F s.n. (CONC 30943); O Mineral
Los Cristales, Queb. Las Salinas, Marticorena et al. 1730 (CONC); Limari, Cerro la Silleta,
Ricardi et al 1548 (CONC); Region de Valparaiso, Petorca, Chincolco, Montero 3241 (CONC);
Diplolepis hieronymi, Argentina. Neuquén, dpto. Chos Malal, al NE de Chos Malal, llegando al
Parque Prov. Tromen, 1750 m s.m., Ezcurra 1257 (BCRU); Rio Negro, dpto. Bariloche, laderas
del Co. Leones, Hechem & Ezcurra 294 (EUNP); Cerro Ledn, Puntieri s.n., 4-X-1987
(BCRU); dpto. Pilcaniyeu, Dina Huapi, Ezcurra s.n., X11-1992 (BCRU); Dina Huapi, terraplen
borde de ruta, Ezcurra 635 (BCRU); camino de tierra al aeroclub, Ezcurra 2378 (BCRU); Dina
Huapi, Brion et al. s.n., 29-X-1994 (BCRU); Dina Huapi, costa del lago, Puntieri et al. s.n. 22-
X11-1992 (BCRU); Diplolepis menziesii, Chile. Region de Valparaiso, Quillota, La Cruz, cerro
Santa Teresa, Behn H. s.n. (CONC 21988); La Cruz, cerro Santa Teresa, Behn H s.n. (CONC
21987); Cuesta EI Meldn, Schlegel 5960 (CONC); Valparaiso, Marga-Marga, Jaffuel s.n.
(CONC 46426); Jaffuel & Pirion 1501 (CONC); Diplolepis numulariifolia var. biflora,
Argentina. Neuqueén, dpto. Chos Malal, Parque Provincial Tromen, VVn. Tromen, Chiapella et
al. 400 (BCRU); campo de lava cerca de la laguna del Vn. Tromen, 2200 m s.m., Chiapella et
al. s.n., 07-11-1994 (BCRU); dpto. Norquin, Copahue, serrania rocosa al O del pueblo, 2050-
2150 m, Ezcurra et al. 766 (BCRU); planicie cerca del camping de la Villa Copahue, 2300 m
s.m., Chiapella et al. 612 (BCRU); Parque Provincial Copahue, Canessa 49 (BCRU); Rio
Negro, dpto. Bariloche, co. Carbon, 1400 m s.m., Brion & Puntieri s.n., 20-1X-1987 (BCRU);
co. Carbon, 1400 m s.m., ladera este, Puntieri s.n., 12-X-1987 (BCRU); co. Carbon, 1600 m
s.m., ladera oeste, Puntieri s.n., XI-1986 (BCRU); co. Carbon, ladera suroeste 1500 m s.m.,
Puntieri s.n. (BCRU); co. Challuaco, picada a la cumbre, pedrero ladera N.E. 1600-1800 m
s.m., Nunez et al. 98 (BCRU); Chile. Region de Valparaiso, Los Andes. Portillo, Ricardi 2868
(CONC); Region Metropolitana, Santiago, Cord de Lo Valdes, cajon de la engorda, Pefia s.n.
(CONC); Diplolepis nummulariifolia var. numulariifolia, Argentina. Mendoza, dpto. Chos
Malal, Parque Provincial Tromen, volcan Tromen, Chiapella et al. 256 (BCRU); Lago Tromen,
Puntieri s.n., 15-11-1994 (CBRU); lags. Epulauguen, entre puesto de guarda faunas y arroyo
Pincheira, Rossow et al s.n., 6-X-1992 (BCRU); Rio Negro, dpto. Bariloche, Ea. La Paloma, ao.
del Medio, Brion & Puntieri s.n., 1-V-1988 (BCRU); co. Otto, Brion et al. s.n. 13-X1-1987
(BCRU); Challhuaco, bosque de lenga, Puntieri s.n., 20-X11-1992 (BCRU); Valle del
Challhuaco, Russo 32, 1-1988 (BCRU); bosque de lenga, Puntieri s.n., 1-1999 (BCRU); entrada
bosque de lenga, Ezcurra & Clayton 617 (BCRU); co. Otto, Piedras Blancas Hechem & Ezcurra
11 (EUNP). Chile. Region de Bio Bio, Laguna del Laja, Ricardi & Marticorena 5811 (CONC).
Chile. Region de la Araucania, Reserva Forestal Alto Bio Bio, El Saltillo, Pacheco et al. 1121
(CONC); Maipo, Cajon del Maipt, El Canelo, Gunckel 20367 (CONC); Nuble, Atacalco,
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Estacion Recinto, Pfister s.n. (CONC 4557); Malleco, Cordillera de Lonquimay, Hollermayer
750 (CONC); Pino Hachado, Ricardi & Marticorena 5076 (CONC); Talca, Vilches alto,
Gardner et al. 4436 (E 22941); Santiago, Fierro Carrera Looser 1178 (CONC); Vilches alto,
Parque Nacional, Devore 1183 (CONC); Tweedia australis, Argentina. Santa Cruz, dpto.
Deseado, Parque Nacional Bosque Petrificado, (el cuadro) faldeo atras de la casa, Raffo et al.
s.n. (BCRU).

Estudio morfoldgico, taxonémico y filogenético del género Cynanchum L. en el sur de Sudamérica



Biogeografa 32

Capitulo I1I: ESTUDIO BIOGEOGRAFICO

Resumen
Con el objeto de obtener informacion sobre la geografia de las especies para

relacionar con las caracteristicas morfoldgicas del grupo y su filogenia, se estudiaron las
distribuciones de las 14 especies australes presuntamente pertenecientes a Diplolepis. El
trabajo se hizo sobre la base de material de herbario, y de observaciones a campo de la
mayoria de las especies. Como resultado se describieron las &reas y ambientes donde
habitan cada una de las especies. Ademas se llevd a cabo un estudio panbiogeogréafico,
para lo cual se aplicé un andlisis de trazos de las especies. Con base en su superposicion
se encontraron cinco trazos generalizados: (1) norte de Chile, sustentado por
Cynanchum atacamense y Diplolepis boerhaviifolia; (2) norte-centro de Chile,
sustentado por D. geminiflora y D. menziesii; (3) centro-sur de Chile, sustentado por C.
myrtifolium y C. pachyphyllum; (4) centro de Chile y norte de la Patagonia argentina,
sustentado por C. chilense, C. diemii, D. nummulariifolia var. biflora, D. descolei y D.
nummulariifolia var. nummulariifolia; y (5) sudoeste de la Argentina, sustentado por
Tweedia australis, D. hieronymi y C. bulligerum. Se hallaron tres nodos: (A) norte de
Chile (Coquimbo), en la interseccion de los trazos generalizados 1 y 2; (B) centro de
Chile (Santiago), en la interseccién de 2 y 4; y (C) sur de la Argentina (sur de Rio
Negro), en la interseccion de 4 y 5. Las especies del grupo en estudio aparecen todas
confinadas a la Region Andina, y aisladas de la Region Neotropical por la Zona de
Transicién Sudamericana. Las especies pueden clasificarse en tres subgrupos segun sus
caracteristicas ambientales: especies de bosque, especies altoandinas, y especies de
desiertos y semidesiertos. Estos resultados sugieren la posibilidad de un origen del
grupo en un ancestro comun del sudoeste de Sudamérica, con aislamiento y
diversificacion posterior, en coincidencia con los grandes cambios geomorfoldgicos y

climéticos del Mioceno.
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Introduccion
La distribucion geografica se ha utilizado asidua y tradicionalmente, junto con la

morfologia, para la delimitacion de géneros de plantas (Stuessy, 1990). La informacion
geogréfica de las especies de un grupo tiene mucho que ver con su historia
biogeogréfica, y en algunos casos puede dar idea del &rea de origen y de la edad del
grupo. Aunque las condiciones ambientales y geomorfologicas cambiantes y la
dispersion a larga distancia pueden complicar significativamente la interpretacion de la
historia biogeogréfica de un grupo, la biogeografia se suele utilizar como evidencia
parcial, junto con la morfologia e informacion genética, para diferenciar géneros
(Stuessy, 1990).

La panbiogeografia es un enfoque de la biogeografia histérica que enfatiza el papel
de la localidad y del lugar en la historia de la vida. Por otro lado, reafirma la
importancia del contexto biogeografico para comprender la evolucion de las especies
(Morrone, 2004; Crisci et al., 2000). En panbiogeografia existen conceptos basicos que
son: el trazo individual que representa las coordenadas del taxdn en el espacio en el que
evoluciona, el trazo generalizado que representa una biota ancestral fragmentada por
eventos fisicos o geoldgicos, y el nodo que constituye fragmentos remanentes de

diferentes biotas ancestrales que estuvieron en contacto (Crisci et al., 2000).

Obijetivos

Determinar la distribucion geografica de las especies en estudio que presuntamente
pertenecen el género Diplolepis en América del Sur.

Evaluar patrones de distribucién de las especies de este grupo a partir de Andlisis de
Trazos.

Detectar zonas de maxima diversidad de estas especies

Describir los diferentes ambientes que habitan las especies
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Materiales y Métodos

Area de estudio

El area que habitan las 14 especies en estudio abarca la region austral de América
del Sur, desde Antofagasta hasta Aysén en Chile y desde Mendoza a Santa Cruz en
Argentina. Ademas, comprende desde la costa del Pacifico al oeste a la costa Atlantica
al este, por lo que abarca diferentes condiciones geoldgicas, geomorfoldgicos,
climaticas y biologicas.

Segun el esquema de Morrone (2006), se reconocen dos regiones biogeogréaficas
en el area considerada: la Region Andina y la Zona de Transicion Sudamericana
(Morrone, 2006) (Fig.1). La region Andina comprende el sudoeste del subcontinente,
por debajo de los 30° S, abarcando las subregiones Chilena Central, Subantartica y
Patagonica (Morrone, 2006). Estas comprenden las provincias biogeogréaficas de 1)
Coquimbo y Santiago, 2) Islas de Juan Ferndndez, Maule, Bosque Valdiviano, Bosque
Magallanico y Paramo Magallanico, y 3) Patagonia Central, Patagonia Subandina
(Cabrera & Willink, 1980; Morrone 2001). La Zona de Transicion Sudamericana se
extiende a lo largo de los Andes desde Venezuela hasta el norte de Chile y centro oeste
de la Argentina (Morrone, 2004, 2006), y comprende las provincias biogeograficas
desérticas del Monte, Prepuna, Atacama, Puna, Desierto Peruano Costero y Paramo
Norandino (Cabrera & Willink, 1980; Morrone, 2001).

Dentro de la Region Andina, la subregién Chilena Central abarca el centro de
Chile. En esta parte del territorio las condiciones climéaticas son moderadas, pero con
amplitud en la distribucion de las precipitaciones. Estas tienden a concentrarse en los
meses de invierno fundamentalmente, determinando un clima con aridez en verano. Las
estaciones del afio se encuentran marcadas y diferenciadas. Las temperaturas son mas
bajas que en la regién norte del pais (Cabrera & Willink, 1980).

La subregion Subantartica tiene como limite septentrional el centro de Chile
(aproximadamente 35° S). Abarca desde la Region del Maule (V1) y la ladera oriental
de la cordillera argentina hasta el estrecho de Magallanes y el sur de Tierra del Fuego
(Cabrera, 1971; Cabrera & Willink, 1980). Esta caracterizada por la presencia de
bosques templados con clima templado y himedo y temperaturas anuales de 9,5° al
norte y 5,4° al sur. En algunas zonas de las vertientes occidentales la precipitacion anual

puede exceder los 5000 mm. Las lluvias se producen durante todo el afio, en especial en
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verano. Hacia el este las precipitaciones disminuyen a 700 u 800 mm anuales. La
vegetacion dominante es el bosque caducifolio y perennifolio, pero también hay
praderas y turberas.

La subregion Patagdnica abarca el centro de Neuquén, centro sur de Rio Negro y
casi la totalidad de Chubut, Santa Cruz y norte de Tierra del Fuego, exceptuando la
franja cordillerana. El clima es seco y templado-frio, con temperatura media anual por
debajo de los 10°. Son marcadas las amplitudes térmicas y también los vientos son
fuertes y constantes del cuadrante oeste, que pueden superar los 100 km por hora. Las
temperaturas son bajas, y las heladas a veces son de gran intensidad y duracion. El
periodo libre de heladas varia desde el noreste hacia el sudoeste de la Patagonia, yendo
desde 260 a menos de 100 dias al afio. Las precipitaciones oscilan entre 100 y 270 mm
anuales en el noreste hasta cerca de 500 mm en el oeste (Cabrera, 1971). El paisaje esta
formado por mesetas, serranias y valles, con suelos en general arenosos y en parte
pedregoso, con escasa cantidad de materia organica y nitrogeno. La vegetacion
dominante es la estepa arbustiva y en las zonas mas humedas predomina estepas
graminosas. La vegetacion arbustiva estd adaptada a las condiciones adversas, con
arbustos bajos de ramas cortas y hojas pequefias, duras, reducidas o espinosas. En las
zonas occidentales mas himedas, existen praderas con predominio de pastos tiernos
(Cabrera, 1971; Cabrera & Willink, 1980).

La Zona de Transicion Sudamericana se extiende a lo largo de los Andes entre el
oeste de Venezuela y el norte de Chile, y el centro oeste de la Argentina (Fig. 1).
Equivale a la subregion Paramo Punefia de trabajos anteriores de Morrone (2001).
Dadas sus relaciones bioticas con elementos diferentes, las provincias incluidas aqui
fueron asignadas anteriormente a las regiones Neotropical (por ej. Cabrera & Willink,
1980) o a la Andina (por ej. Morrone, 2001); el analisis de Katinas et al. (1999) ha
demostrado la naturaleza compuesta de esta area. Consta de seis provincias: Paramo
Norandino (altas cordilleras de Venezuela, Colombia, Ecuador y Per(, por encima de
los 3000 m de altitud), Desierto Peruano Costero (franja angosta a lo largo de la costa
del Pacifico, desde el norte del Peru hasta el norte de Chile), Puna (Bolivia, norte de la
Argentina y Chile, y sur del Pert), Atacama (norte de Chile, entre los 18 y 28° de latitud
sur), Prepuna (centro y noroeste de la Argentina) y Monte (centro de la Argentina, entre
los 24 y 43° de latitud sur) (Morrone, 2004, 2006).
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En general ocupa las zonas més éaridas, el clima es seco y célido, con lluvias
estivales en las provincias del Monte y Prepuna. El paisaje es variado, desde llanuras
arenosas y bolsones a mesetas y laderas bajas de montafias (Cabrera & Willink, 1980,
Cabrera, 1994). En la Puna el clima es frio y seco, con gran amplitud térmica diaria.
Est4 formada por altiplanicies, cerros y quebradas con suelos inmaduros, arenosos o
pedregosos, muy pobres en materia organica (Cabrera, 1994).

g‘

Fig. 1 1-4, Regién Neotropical: 1, subregion Caribefia; 2, subregién Amazonica; 3, subregién
Chaquefia; 4, subregion Paranaense; 5, Zona de Transicion Sudamericana; 6-8, region Andina: 6,
subregion Chilena Central; 7, subregion Subantértica; 8, subregion Patagonica (Morrone, 2006).
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Cabe aclarar que la region biogeogréfica Andina de Morrone incluye la mayoria
de las provincias fitogeogréaficas del Dominio Andino-Patagonico junto a las del
Dominio Subantartico de Cabrera (Cabrera, 1971; Cabrera & Willink, 1980; Cabrera,
1994; Zuloaga & Morrone, 1999). La Zona de Transicion Sudamericana de Morrone
incluye las provincias desérticas del Dominio Chaquefio y Andino-Patagonico de
Cabrera (Cabrera, 1971; Cabrera & Willink, 1980; Cabrera, 1994; Zuloaga & Morrone,
1999). En los trabajos de Morrone (2001, 2004, 2006) no se incluye la provincia
Altoandina (Cabrera, 1971; Cabrera & Willink, 1980; Cabrera, 1994) en la subregién

Andina ni en la Zona de Transicion Sudamericana.

Andlisis de trazos

Los datos de distribucion de las 14 presuntas especies de Diplolepis se
obtuvieron a partir de la literatura (De Candolle, 1844; Reiche, 1910; Malme, 1933;
Meyer, 1944; Subils, 1984; Marticorena & Quezada, 1985; Rua, 1989; Ezcurra, 1999a,
1999b; Liede & Tallber, 2002; Rua & Vidoz, 2005) y de la revision de
aproximadamente 500 ejemplares de herbarios de la Argentina (BAB, BCRU, LIL, LP,
SI) y Chile (CONC y SGO). Se representd la distribucién de las especies en mapas y se
realizd un analisis de trazos (Craw et al., 1999; Crisci et al., 2000; Morrone, 2004,
2009), uniendo las localidades que habita cada taxén por la linea de menor distancia,
Ilamada trazo individual. Cuando los trazos individuales de diferentes especies
coinciden, determinan trazos generalizados. Si dos o mas trazos generalizados se
intersectan en un area, determinan un nodo (Morrone & Crisci, 1995; Crisci et al., 2000;
Morrone, 2009).

Resultados
Las especies estudiadas se presentan en el norte, centro y sur de Chile y en el

centro-oeste y sur de Argentina, presentando la méxima diversidad de especies la V

region de Valparaiso de Chile y la provincia de Rio Negro en Argentina (Tabla 1).
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Tabla 1. Distribucion de las especies estudiadas en el sur de Sudamérica. Regiones de Chile: II:
Antofagasta; 11l Atacama; IV: Coquimbo; V: Valparaiso; VI: O"Higgins; VII: Maule; VIII: Biobio;
IX: Araucania; X: Los Lagos; XI: Aysén; RM: Santiago; XIV: Los Rios. Provincias de Argentina:
MZA: Mendoza; NQN: Neuquén; RN: Rio Negro; CH: Chubut; SC: Santa Cruz.

Chile Argentina

Especies |V v iviE|vih VI IX | X[XI|RM]|XIV|{MZA | NQN | RN [ CH | SC

1. Tweedia X X X X X
australis

2.Cynanchum X | X | X
atacamense

3.Cynanchum X
bulligerum

4.Cynanchum X [ XX X X X X | X
chilense

5.Cynanchum X X X
diemii

6.Cynanchum X X X
myrtifolium

7.Cynanchum X X [ X
pachyphyllum

8.Diplolepis XX [ X | X
boerhaviifolia

9.Diplolepis X X X
descolei

10. Diplolepis X | X | X X
geminiflora

11.Diplolepis X X X X
hieronymi

12.Diplolepis X | XX | X X
menziesii

13. Diplolepis X X X | X X X
nummulariifolia
var. biflora

14. Diplolepis X | X|X | X X X X X X X X
nummulariifolia
var.

nummulariifolia

Especies total 21316 |7]3 |3 3 3 |1|1 |4 2 3 7 8 6 1
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En las figuras 2 y 3: 1-14 se indican los trazos individuales de todos los taxones.
Cynanchum atacamanse (Fig. 2.1) se distribuye en Chile (Antofagasta, Atacama y
Coquimbo). Cynanchum bulligerum (Fig. 2) se distribuye en la Argentina en la
provincia de Chubut (localidad tipo, no se incluyo en el analisis por ser la uUnica
localidad). Cynanchum chilense (Fig. 3) se distribuye en la Argentina (provincias de
Neuquén, Rio Negro y Chubut) y Chile (Coquimbo, Valparaiso, Regién Metropolitana
de Santiago, Libertador General Bernardo O’ Higgins y Biobio). Cynanchum diemii
(Fig. 4) se distribuye en la Argentina (Neuquén, Rio Negro y Chubut). Cynanchum
myrtifolium (Fig. 5) se distribuye en Chile (desde Valparaiso hasta la Araucania).
Cynanchum pachyphyllum (Fig. 6) se distribuye en la Argentina (desde Chubut a Rio
Negro) y Chile (Maule, Biobio y Araucania hasta Aysén). Diplolepis boerhaviifolia
(Fig. 7) se distribuye en Chile (Antofagasta, Atacama y Coquimbo hasta Valparaiso).
Diplolepis descolei (Fig. 8) se distribuye en Argentina (provincias de Neuquén y Rio
Negro hasta Chubut). Diplolepis geminiflora (Fig. 9) se distribuye en Chile (Atacama,
Coquimbo y Valparaiso hasta la Regién Metropolitana de Santiago). Diplolepis
hieronymi (Figura 10) se distribuye en Argentina (provincias de Mendoza y Neuquén
hasta Rio Negro) y Chile (Maule). Diplolepis menziesii (Fig. 11) se distribuye en Chile
(Coquimbo, Valparaiso, Region Metropolitana de Santiago y Libertador General
Bernardo O’ Higgins hasta Maule). Diplolepis nummulariifolia var. nummulariifolia
(Fig. 12) se distribuye en Argentina (provincias de Mendoza y Neuguén hasta Rio
Negro) y Chile (Coquimbo, Valparaiso, Regién Metropolitana de Santiago, Libertador
General Bernardo O’ Higgins, Maule, Biobio y Araucania hasta Los Lagos). Diplolepis
nummulariifolia var. biflora (Fig. 13) se distribuye en Argentina (Neuquén hasta Rio
Negro) y Chile (Valparaiso, Santiago y Biobio hasta Araucania). Tweedia australis
(Fig. 14) se distribuye en Argentina (provincias de Mendoza, Neuquén, Rio Negro y
Chubut hasta el limite NE de Santa Cruz).

La superposicion de los trazos individuales revelo cinco trazos generalizados
(Fig. 3. 15):

(1) Norte de Chile (Antofagasta, Atacama y Coquimbo), sustentado por
Cyanchum atacamense y Diplolepis boerhaviifolia. Corresponde a las provincias
biogeograficas de Atacama y Coquimbo (subregion Chilena Central y Zona de

transicion sudamericana).
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(2) Norte-centro de Chile (Coquimbo, Valparaiso y Santiago), sustentado por
Diplolepis geminiflora y D. menziesii. Corresponde a la provincia biogeogréafica de
Coquimbo (subregion Chilena Central).

(3) Centro de Chile-sur (Maule, Biobio, Araucania y Los Lagos), sustentado por
Cynanchum myrtifolium y C. pachyphyllum Corresponde a las provincias biogeogréficas
del Bosque Valdiviano, Maule y Santiago (subregion Subantértica y Chilena Central).

(4) Centro de Chile (Santiago, Libertador General Bernardo O’Higgins, Maule y
Biobio) y norte de la Patagonia argentina (Neuquén), sustentado por C. chilense, C.
diemii, D. nummulariifolia var. biflora, D. descolei y D. nummulariifolia var.
nummulariifolia. Corresponde a las provincias biogeogréficas de la Prepuna, Bosque
Valdiviano, Patagonia Central y Patagonia subandina (Zona de transicién sudamericana
y subregiones Subantartica y Patagdnica).

(5) Oeste de la Argentina (Mendoza, Neuquén, Rio Negro y Chubut), sustentado
por Tweedia australis, D. hieronymi y C. bulligerum. Corresponde a las provincias
biogeograficas de la Prepuna, Patagonia Central y Patagonia Subandina (Zona de
Transicidn sudamericana y subregion Patagonica).

Se determinaron tres nodos panbiogeogréficos (Fig. 15):

(A) Norte de Chile (Coquimbo), en la interseccion de los trazos generalizados 1
y 2. Corresponde a la provincia biogeogréfica de Coquimbo.

(B) Centro de Chile (Santiago), en la interseccion de los trazos generalizados 2 y
4. Corresponde a las provincias biogeograficas de Coquimbo y Prepuna.

(C) Sur de la Argentina (sur de Neuquén), en la interseccion de los trazos
generalizados 4 y 5. Corresponde a las provincias biogeogréficas de la Patagonia

Central y Patagonia Subandina.
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Fig 2. Trazos individuales de las especies en estudio. 1. Cynanchum atacamense; 2. C. bulligerum; 3.
C. chilense; 4. C. diemii; 5. C. myrtifolium; 6. C. pachyphyllum; 7. Diplolepis boerhaviifolia; 8. D.
descolei; 9. D. geminiflora; 10. D. hieronymi; 11. D. menziesii; 12. D. nummulariifolia var.

nummulariifolia.
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Fig. 3. Trazos individuales de las especies en estudio. 13. D. nummulariifolia var. biflora; 14. Tweedia
australis. 15. Trazos generalizados y Nodos: 1, norte de Chile; 2, norte-centro de Chile; 3, centro de Chile;
4, centro de Chile y norte patagonia Argentina; 5, oeste de la Argentina; A, norte de Chile; B, centro de
Chile; C, sur de la Argentina.
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Ambientes de las especies

En relacion al habitat donde se desarrollan las especies, algunas de ellas son
caracteristicas de bosques himedos australes de cerca del nivel del mar hasta bosques
mésicos de areas montafiosas andinas como Diplolepis descolei, Cynanchum diemii, C.
bulligerum, C. myrtifolium, y C. pachyphyllum, entre los 250 y 1000 m s.m. D.
nummulariifolia var. nummulariifolia ademés crece entre los 700 y 3000 m s.m. en
suelos pedregosos o rocosas y ambientes abiertos y soleados de abras de bosques o
laderas de montafia.

Otras especies habitan pedregales altoandinos y grietas de rocas entre los 1000 y
2800 m s.m., como Diplolepis nummulariifolia var. biflora, y en lomadas de la estepa
patagdnica y ecotono con el bosque subantéartico entre los 800 y 1800 m s.m., como C.
chilense.

Por ultimo, existen especies que habitan las zonas desérticas o semidesérticas del
norte y centro de Chile, el norte de la Patagonia y los Andes del centro de Argentina,
como Diplolepis hieronymi, D. menziesii, D. geminiflora, D. boerhaviifolia, C.

atacamense y T. australis, adaptandose a ambientes mas o menos xerofiticos.

Discusion

El andlisis de trazos permitio establecer los patrones de distribucion de las
especies estudiadas que se encuentran en el sur de Sudamérica (Fig. 4).

Los trazos generalizados obtenidos, Norte de Chile (Antofagasta, Atacama y
Coquimbo), Norte-centro de Chile (Coquimbo, Valparaiso y Santiago), Centro-sur de
Chile (Maule, Biobio, Araucania y Los Lagos), Centro de Chile (Santiago, Libertador
General Bernardo O’Higgins, Maule y Biobio) y Norte de la Patagonia argentina
(Neuquén), y Oeste de la Argentina (Mendoza, Neuquén, Rio Negro y Chubut)
corroboran la historia en comun entre las subregiones Chilena Central, Subantartica y
Patagdnica que integran la Region Andina, asi como entre éstas y la Zona de Transicion
Sudamericana, y permiten establecer mas claramente los patrones de distribucion del
grupo de las especies estudiadas definiendo un patrén andino endémico. Los nodos, a su
vez, muestran posibles zonas de contacto bidtico entre provincias biogeogréaficas
andinas y transicionales (nodo B), entre provincias de la subregion Patagonica (nodo C)
o incluso dentro de la provincia de Coquimbo (nodo A). En conjunto, ponen en
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evidencia las complejas relaciones de la biota austral, ya sefialadas en contribuciones
previas basadas en otros taxones (Morrone, 1994, 2001, 2006; Marino et al., 2001).

Todas las especies del grupo en estudio quedaron limitadas al norte y este de la
Region Andina por la Zona de Transicién Sudamericana, también denominada Diagonal
Arida de América del Sur (Fig 1), una franja de clima arido que cruza el continente en
sentido noroeste- sudeste, desde la costa Pacifica cerca del Ecuador, atravesando los
Andes a la latitud del norte de Chile, hasta la costa Atlantica a la altura de Rio Negro
(Villagran & Hinojosa, 1997; Ezcurra, 2002; Ruggiero & Ezcurra, 2003; Ezcurra, &
Brion, 2005). La formacion de esta barrera de gran aridez estaria determinada durante
el Neogeno por el levantamiento final de los Andes, la formacion del Hielo Antértico,
vigorizacion de la corriente fria de Humboldt y anticiclon del Pacifico, e inicio de las
glaciaciones (Barreda & Palezzesi, 2007).

Esta diagonal incluye un régimen climéatico templado-frio al sudoeste (la region
Andina) y uno subtropical o templado-calido al noreste (la regién Neotropical), y
probablemente ha sido una barrera mas o menos marcada entre la biota higrofila de
Ameérica del Sur septentrional y la de América del Sur austral durante gran parte del
Cenozoico (Ruggiero & Ezcurra, 2003). Por lo tanto su formacion puede considerarse
como un evento vicariante que ha frenado la dispersion entre las biotas neotropical y
andina (Ruggiero & Ezcurra, 2003).

Una de las consecuencias del prolongado aislamiento geografico que han
experimentado los bosques del sur de Sudamérica y otras regiones al oeste de la
Diagonal Arida se manifiesta en las elevadas proporciones de especies endémicas
presentes en Chile (Armesto et al., 1996; Hinojosa & Villagran, 1997; Villagran &
Hinojosa, 1997, 2005). Este aislamiento de la biota del sudoeste del Cono Sur es uno de
los acontecimientos mas significativos en la historia evolutiva-biogeogéafica de la flora
de América del Sur (Villagran & Hinojosa, 2005) y ha dado lugar a los numerosos
géneros endémicos presentes en esta region (Armesto et al. 1996; Arroyo et al., 1996;
Aizen & Ezcurra, 1998). El confinamiento de todo el grupo de las 14 especies
estudiadas a esta area del Cono Sur apoyaria la idea de un origen a partir de un ancestro
comun de esa region y una diversificacion posterior en aislamiento.

En particular, las especies estudiadas podrian haberse diversificado en el Nuevo

Mundo durante el Cenozoico en adaptacion a los nuevos ambientes del Neogeno.
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Algunas especies por efecto del levantamiento de los Andes (Barreda & Palazzesi,
2007) podrian haber colonizado los ambientes de alta montafia, adaptandose a la altura.
Otras, por el efecto del descenso de las temperaturas (Barreda & Palazzesi, 2007), se
podrian haber adaptado a ambientes de bosque templado. Por ultimo, debido al
incremento de la aridez en relacion a la formacion de la diagonal &rida (Villagran &
Hinojosa, 1997; Ruggiero & Ezcurra, 2003; Ezcurra & Brion, 2005; Villagran &
Hinojosa, 2005) otras especies podrian haber conformado un grupo adaptado a los

ambientes de desierto y semidesierto.
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Fig. 4. Distribucion de las especies estudiadas. Derecha abajo: Regidn

mapeada (Cono Sur de Sudamérica).
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Capitulo IV: ANALISIS FILOGENETICO
CON DATOS DE ADN

Resumen
El presente capitulo combina un andlisis molecular con la informacién

morfoldgica y biogeografica de las especies descriptas como "Cynanchum™ del sur de
Argentina y Chile, ademas de Tweedia australis, para probar la monofilia de este grupo
y su relacion con el género Diplolepis. Se realizaron analisis filogenéticos de cpDNA
trnT-trnF y rpsl6 de 51 ejemplares de estas especies con métodos de maxima
parsimonia e inferencia bayesiana. También se realizd un andlisisis combinado con
informacion morfolégica. Los resultados muestran que los "Cynanchum™ del sur de
Argentina y Chile, Tweedia australis y los Diplolepis forman un grupo monofilético,
por lo que todas estas especies deben considerarse dentro del género Diplolepis, el
nombre genérico mas antiguo. Esto implica la necesaria realizacion de cambios
nomenclaturales. Dentro de este grupo, se pueden reconocer tres clados: dos grupos
morfolégicamente homogéneos de bosque y de regiones de altura de los Andes
templados, y un grupo mas diverso en cuanto a morfologia foliar y floral, de desiertos y
zonas semidesérticas del sur de Sudameérica. Se discuten las caracteristicas
morfoldgicas, geogréficas y ambientales de los tres subtipos reconocidos de Diplolepis,
y se infiere una posible historia biogeografica para el grupo relacionada con los cambios

geomorfoldgicos y climaticos del Neogeno en el sur de Sudamérica.
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Introduccion
En el sur de América del Sur, donde las Asclepiadoideae han sido menos

estudiadas y donde son ampliamente diversificadas, incluyendo més de 30 géneros y
150 especies (Meyer, 1944; Ezcurra, 1999a; Ezcurra et al., 2008), los limites genéricos
son complejos. Recientes estudios moleculares en Asclepiadoideae han demostrado que
las caracteristicas florales utilizadas para definir muchos géneros son en realidad el
resultado de una evolucion convergente. Un ejemplo lo constituye el género
Cynanchum, tradicionalmente considerado un grupo natural distribuido en todo el
mundo (Mabberley, 2008; Liede & Tauber, 2002). Los analisis filogenéticos (Liede &
Tauber, 2002; Rapini et al., 2003) mostraron que la mayoria de especies del Nuevo
Mundo de Cynanchum no pertenecen al clado que incluye el tipo del género (C.
acutum).

En este capitulo se estudian las relaciones filogenéticas de las especies
consideradas “Cynanchum” en el sur de Sudamérica y las ya incluidas en Diplolepis a
partir de caracteres moleculares obtenidos de las siguientes regiones no codificantes del
cloroplasto: intron rpsl6 y trnT(UGU)-trnF(GAA) (llamado trnT-F), una region que
abarca tres locus (el espaciador intergénico trnT-L, el intrén trL y el espaciador
intergénico trnL-F). La filogenia resultante se relaciona con un analisis de las
caracteristicas biogeogréficas y de la variabilidad morfoldgica en la estructura de la
corona y la cabeza estigmatica de estas especies, caracteres que fueron utilizados
tradicionalmente para diferenciar géneros relacionados de este grupo de
Asclepiadoideae. Ademas se realiza un analisis filogenético combinado con informacién

molecular y morfologica.

Objetivos
o Realizar un estudio filogenetico molecular de las especies descritas como
"Cynanchum™ del sur de Argentina y Chile.
o Relacionar la filogenia del grupo con la informacion morfologica y

biogeogréafica para inferir posibles escenarios de evolucion.
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o Buscar sinapomorfias morfoldgicas que apoyan a este grupo y proponer los
cambios nomenclaturales necesarios en relacion con los resultados obtenidos.
o Realizar un andlisis combinando la informacion molecular y morfologica

obtenida.

Materiales y Métodos
Ejemplares examinados

Se examinaron secuencias de las regiones del cloroplasto trnT-F y rpsl16 para 51
ejemplares de Apocynaceae, subfamilia Asclepiadoideae. Estos ejemplares incluyen una
especie de la subfamilia Secamonoideae, dos géneros y dos especies fuera del clado
MOG de la subfamilia Asclepiadoideae, y ocho géneros y 32 especies que representan
los principales linajes dentro del clado del Nuevo Mundo MOG (es decir, Pentacyphus,
Diplolepis, Orthosiinae y MOG central del grupo). Para este estudio se obtuvieron
secuencias de ADN de 23 ejemplares (Apéndice 1); las de los ejemplares restantes se
obtuvieron de Treebase (numero de registro S1089, matriz nimero de registro M1864
(Liede-Schumann et al., 2005). Los nuevos taxones analizados son las 6 especies y
variedades que actualmente se aceptan como Diplolepis, D. boerhaviifolia, D. descolei,
D. geminiflora, D. hieronymi, D. menziesii, D. nummulariifolia var. biflora y D.
nummulariifolia var. nummulariifolia, 6 especies de "Cynanchum™ del sur de Argentina
y Chile, C. atacamense, C. bulligerum, C. chilense, C. diemii, C. myrtifolium, C.
pachyphyllum, y Tweedia australis (Ezcurra et al., 2008). Esta uUltima especie se
diferencia de otras descriptas en Tweedia (Rua, 1989; Ezcurra, 1995; 1999b), porque
posee apéndice estigmatico largo, corona con segmentos fusionados en forma de copa,
algo lobulada, y caracteristicas ambientales xéricas, caracteres que la asemejan a
especies de Diplolepis. Se enraizé con Pervillaea tomentosa (Secamonoideae), especie
gue en un estudio anterior (Potgieter & Albert, 2001) reveldé una relacion de grupo

hermano entre las subfamilias Secamonoideae y Asclepiadoideae.
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Estrategia experimental

Para la extraccion de ADN se obtuvo material foliar a partir de muestras de
herbario o de plantas recolectadas en el campo. EI ADN gendmico total se obtuvo de 20
mg de tejido seco de hoja con el DNeasy Plant Mini Kit (Qiagen, Valencia, California,
EE.UU.). La region trnT-F fue amplificada con PCR utilizando iniciadores universales
disefiados por Taberlet et al. (1991). Las estrategias utilizadas para obtener las
secuencias trnT-F y rps16 se presentan en Calvifio et al. (2006). Todas las secuencias se
realizaron utilizando un secuenciador de ADN ABI (Applied Biosystems) 23 3730xI de
alto rendimiento capilar en Macrogen Inc. Todas las secuencias del ADN del

cloroplasto generadas en este estudio han sido depositadas en GenBank (Apéndice 1).

Comparacion de las secuencias y andlisis filogenéticos

Las secuencias nucleotidicas se editaron manualmente utilizando la version 6.0.7
del programa BioEdit (Hall, 1999). Las secuencias de ADN se alinearon inicialmente
con el programa Clustal X (Jeanmougin et al., 1998). Para incorporar informacion de
longitud mutacional en el analisis filogenético, se construyé una matriz binaria de
inserciones y deleciones para cada locus (es decir, trnT-F y rpsl16). La brecha de
codificacion de “gaps” se realizo segun el criterio de Downie & Katz-Downie (1999).

La caracterizacion de las cuatro regiones no codificantes del ADN del
cloroplasto se realizé con la version 6.0.7 de BioEdit (Hall, 1999) y la version 4.0b10 de
PAUP (Swofford, 2002). Las distancias no corregidas entre pares de nucleétidos de las
posiciones alineadas se calcularon utilizando la opcion “distance matrix” de PAUP *.

Los datos de las regiones trnT-F y rps16 fueron analizadas mediante el método
de méxima parsimonia (MP) utilizando el programa PAUP* y mediante inferencias
bayesianas utilizando el programa MrBayes 3.1.2 (Huelsenbeck y Ronquist, 2001). Las
estrategias de busqueda (incluyendo aquellas utilizadas para confirmar convergencia
entre corridas independientes en el analisis Bayesiano) se detallan en Hechem et al. (en
prensa). Como medida de soporte para el analisis de MP se calculo el soporte bootstrap
(Felsenstein, 1985).
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Los alineamientos obtenidos fueron utilizados para realizar el analisis de maxima
parsimonia de los datos combinados (caracteres morfoldgicos + secuencias moleculares)
con el programa TNT (Goloboff et al., 2008). Se calcul6 el soporte mediante analisis de

remuestreo de bootstrap colapsando grupos mayores de %50 y 10000 réplicas.

Datos morfoldgicos y biogeogréficos

Las especies y variedades que actualmente se aceptan como Diplolepis, Tweedia
australis y todas las especies consideradas como "Cynanchum™ del sur de Argentina y
Chile (Ezcurra et al., 2008) fueron estudiadas morfolégicamente y en cuanto a su
distribucion geografica (Capitulos 1l y I11). La matriz morfoldgica del capitulo 1l fue
analizada en forma combinada con los datos moleculares utilizando TNT (Goloboff et
al., 2008). La distribucion geografica de las especies (Hechem et al., 2011; Capitulo I11)
se utilizo en el contexto de la discusion.

A pesar de que en la primera parte de este capitulo la nomenclatura de las especies
sigue el uso vigente (Ezcurra et al., 2008), en la discusion, para darle mas claridad al
texto, todas las especies que como resultado de los analisis deben transferirse a

Diplolepis son tratadas bajo este nombre.

Resultados

Comparacion de las secuencias y analisis filogenéticos

En la Tabla 1 se presentan las caracteristicas de la secuencias de las cuatro
regiones no codificantes del ADN del cloroplasto de la trnT-F y locus rpsl16. De las 51
secuencias comparadas, las regiones varian entre 779-871 bp en el espaciador
intergénico trnT-L, entre 504-533 bp en el intron trnL, 196 a 376 pb en el espaciador
intergénico trnL-F, y entre 760 -783 pb en el intrén rpsl6. La alineacion de estas
secuencias di6 como resultado una matriz combinada de 2.774 posiciones. De estas, 85
fueron excluidas del andlisis posterior debido a ambigiedades de la alineacion. Las
otras 2.689 posiciones alineadas produjeron 152 caracteres. Ademas, se infieren 16

“gaps” parsimoniosamente informativos, de los cuales, 8 se encuentran en el espaciador

Estudio morfoldgico, taxonémico y filogenético del género Cynanchum L. en el sur de Sudamérica



Analisis filogenético - ADN 52

intergénico trnT-L, 2 en el intron trnL, 1 en el espaciador intergenico trnL-F,y 5 en el
intron rps16. Las inserciones y deleciones informativas variaron en tamafo desde 5
hasta 171 pb (este ultimo en el espaciador intergénico trnL-F en ambos ejemplares de

D. boerhaviifolia).

Tabla 1. Caracteristicas de la secuencias de las regiones no codificantes del AND del
cloroplasto de la trnT-F y locus rps 16 de las 51 secuencias de Asclepiadaceae.

) especiador ) i )
Caracteristicas de las intergénico intron ﬁf& ?,C';?izg intron
secuencias trnT-L trnL trngll_-F rpsl6

Rango de variacion
(en bp) 779-871 504-533 196-376 760-783

N° posiciones alineadas

992 546 393 843
N° posiciones eliminadas 64 0 11 10
N° posiciones no variables 782 487 321 699
N° posiciones autapomorfias 96 31 29 92

N° posiciones

parsimoniosamente informativas 50 28 32 42
N° gaps alineados sin

ambigliedades

parsimoniosamente informativos 8 2 1 5
N° Total de caracteres
parsimoniosos * 58 30 33 47

“Ndmero de sustituciones nucleotidicas parsimoniosamente informativas mas el niimero de los gaps
parsimoniosamente informativos.

La divergencia maxima entre pares de secuencias entre todos los taxa fue de
4,12% (entre Pervillaesa tomentosa y Tweedia brunonis). Entre Diplolepis,
"Cynanchum™ del sur de Argentina y Chile, y Tweedia australis, la divergencia entre
secuencias varié desde la identidad a 1,97% (entre Cynanchum bulligerum y Diplolepis
menziesii). Los rangos de divergencia fueron de 0 a 0,84% entre D. descolei, D.
nummulariifolia var. nummulariifolia, Cynanchum myrtifolium, Cynanchum bulligerum,
Cynanchum diemii y Cynanchum pachyphyllum, 0.13 a 0.17% entre Cynanchum

chilense y Diplolepis nummulariifolia var. biflora, y 0,37 al 1,7% entre Diplolepis

Estudio morfoldgico, taxonémico y filogenético del género Cynanchum L. en el sur de Sudamérica



Analisis filogenético - ADN 53

hieronymi, D. menziesii, D. geminiflora, D. boerhaviifolia y Tweedia australis. Los
mayores niveles de divergencia infraespecifica se produjeron entre Diplolepis
nummulariifolia var. nummulariifolia y var. biflora que van desde 0,65 hasta 1,02%.
Otros valores de divergencia infraespecifica iban desde la identidad a 0,54%, y dentro
de cada variedad de D. nummulariifolia, los valores de divergencia iban desde la
identidad a 0,37%.

El analisis de MP de 2689 posiciones de las regiones trnT-F y rpsl6
inequivocamente alineadas resultd en el limite maximo preestablecido de 20.000
arboles, cada uno de 513 pasos (indices de consistencia, IC = 0,8460 y 0,6877, con y sin
caracteres informativos, respectivamente, indice de retencion, IR = 0,8167). Las
relaciones en el consenso estricto de estos arboles son practicamente idénticas a los
resueltas mediante inferencia bayesiana (Fig. 1). El andlisis de MP de las secuencias
nucleotidicas mas las 16 inserciones y deleciones informativas también result6 en el
limite preestablecido de 20.000 arboles, cada uno de 534 pasos (Cl = 0.8427 y 0.6934,
con y sin caracteres informativo, respectivamente; Rl = 0,8385). La topologia del arbol
de consenso estricto fue similar a la que se obtuvo cuando los “gaps” fueron excluidos,
pero un poco menos resuelto en el clado de Diplolepis descolei 7 a Cynanchum
pachyphyllum 14. Por lo contrario, los valores de soporte fueron moderadamente mas
altos cuando los “gaps” se incluyeron.

Los cuatro analisis Bayesianos independientes mostraron convergencia de las
simulaciones Monte Carlo de las cadenas de Markov (MCMC) para todos los
pardmetros en el modelo de mejor ajuste (el factor de reduccién de escala potencial
(FRSP) alcanz6 el valor 1 para todos los parametros). Los primeros 25.000 arboles de
cada corrida se descartaron como “burnin”, los valores de verosimilitud y las
probabilidades posteriores de las ramas de los arboles restantes se mantuvieron estables,
lo que indica que las cadenas han llegado a la estacionalidad. En la Fig. 1 se presenta el
arbol de consenso de mayoria que resume la informacion de topologia y longitud de las

ramas a partir de los 300.000 arboles restantes.
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Fig. 1. Arbol de consenso de mayoria a partir de 300.000 arboles derivados del analisis Bayesiano de 51
secuencias de ADN no codificante de las regiones trnT-F y rpsl16. Los nimeros por encima de las ramas
representan los valores de probabilidad posterior. Los nimeros por debajo de las ramas representan los
valores de soporte de bootstrap; los valores <50% no estan indicados. Las diferencias entre las filogenias
obtenidas a partir de los andlisis Bayesiano y de MP estan marcadas con asteriscos y se discuten en el
texto.

Las filogenias estimadas utilizando analisis Bayesiano y MP son totalmente
congruentes entre si. El arbol de consenso estricto utilizando MP resulté un poco menos
resuelto que el arbol Bayesiano, con las dos ramas colapsadas en los arboles de MP
denotado con un asterisco en la Fig. 1. En todos los arboles del ADN del cloroplasto, 27
de los 29 ejemplares de Diplolepis, "Cynanchum™ del sur de Argentina y Chile, y
Tweedia australis constituyen un grupo monofilético (<50% BS, 98% PP), el cual es

designado como el clado Diplolepis. Esto Gltimo constituye una politomia con las dos
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accesiones de Cynanchum atacamense (BS 86%, 100% PP), el grupo Orthosiinae (58%,
100% PP) y el grupo central MOG (BS 65%, 100% PP), que es hermana de
Pentacyphus lehmannii y P. andinum (99 BS%, 100% PP), y en conjunto constituyen el
grupo MOG Americano de la subfamilia Asclepiadoideae (BS 96%, 100% PP).

Dentro del clado Diplolepis se evidencian tres clados debil a firmemente
apoyados (<50 a 100 BS%, 91-100% del PP) que se designan por sus caracteristicas
ambientales como "Bosque”, "Alta montafia”, y "Desierto y semidesierto”
respectivamente. El primero incluye a Diplolepis descolei, Cynanchum bulligerum, C.
myrtifolium, D. nummulariifolia, C. diemii, y C. pachyphyllum, el segundo incluye a D.
nummulariifolia var. biflora y Cynanchum chilense, y el tercer clado incluye a
Diplolepis hieronymi, D. menziesii, D. geminiflora, D.boerhaviifolia, y Tweedia
australis. ElI grupo "Bosque" y el de "Alta montafia” forman un clado débilmente
soportado (<BS 50%, 60% PP), que es hermano del grupo de "Desierto y semidesierto”.

Las dos variedades de la especie Diplolepis nummulariifolia no son
monofiléticas, con la variedad nummulariifolia en el clado “Bosque” y D.

nummulariifolia var. biflora en "Alta montafia".

Analisis morfoldgico

El andlisis morfologico de las especies mostré una gran diversidad en las
caracteristicas florales del grupo estudiado en cuanto a corona y morfologia de la cabeza
estigmatica (Capitulo 11). Estas diferencias florales importantes estan relacionadas con
la filogenia del grupo, y ademas presentan diferencias en cuanto a diversificacion dentro
de los clados (Fig. 2).
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Fig. 2. Relaciones filogenéticas en relacion a la corona y la cabeza estigmética, indicando los clados
principales segln su distribucion. La morfologia de las especies se muestra en secciones longitudinales de
las flores que incluyen caliz, corola, y variaciones de la corona y el apice del ginostegio. Cynanchum
atacamense no se muestra por su posicién ambigua en el analisis de MP y en el analisis Bayesiano. De
arriba a abajo los esquemas corresponden a D. descolei, D. numulariifolium, D. myrtifolia, D. bulligera,,
D. diemii, D. pachyphylla, D. biflora, D. mucronata, D. hieronymi, D. menziesii, D. geminiflora, D.
boerhaviifolia y D. australis.

Andalisis combinado

El analisis combinado de los datos morfoldgicos y moleculares dié como
resultado un arbol filogenético de topologia muy similar al obtenido con los datos
moleculares, pero con todos los nodos resueltos (Fig. 3). En el mismo, D. viridis
(Cynanchum atacamense), que antes aparecia en una posicion no resuelta, aparece
dentro de un grupo monofilético con el resto de las especies del grupo interno. Sin
embargo, las ramas de este arbol tienen un soporte muy bajo. Los ejemplares utilizados

en el estudio morfologico se detallan en el Apéndice I, Capitulo II.
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Fig. 3. Unico arbol derivado del anélisis de MP a partir de informacion morfol6gica y molecular. Los
nameros por debajo de las ramas representan los valores de soporte de bootstrap; los valores <50% no
estan indicados.
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Discusion
Filogenia y diversificacion morfoldgica

Los resultados del analisis molecular muestran que las 14 especies del grupo
interno, con excepcion de D. viridis (Cynanchum atacamense), forman un grupo que
apoya la monofilia del clado Diplolepis, el nombre genérico mas antiguo para este
grupo. En el anélisis combinado, D. viridis aparece unido al resto de las especies
formando un grupo monofilético, aunque con bajo soporte. Estos resultados apoyan que
las especies generalmente tratadas como "Cynanchum™ del sur de América del Sur
deberian estar incluidas en este género, como también la especie descrita como Tweedia
australis, la que se incluye dentro de este clado. Esto es llamativo, ya que Tweedia
brunonis, la otra especie de Tweedia, se encuentra en una posicion alejada dentro del
grupo de las Oxypetalinae, dato ya sostenido en estudios previos (Liede-Schumann et
al., 2005), y también en el presente analisis.

El hecho de que especies tratadas previamente en cinco géneros, Astephanus,
Cynanchum, Diplolepis, Grisebachiella y Tweedia (Marticorena & Quezada, 1985;
Ezcurra, 1999a), aparezcan incluidas dentro del clado Diplolepis, refleja la gran
diversidad morfoldgica de este linaje y explica los problemas que se encontraban en el
establecimiento de afinidades entre sus especies. Sin embargo, aunque el clado
Diplolepis tiene buen soporte en los resultados moleculares, resulta dificultoso, como ya
se sugirio en el Capitulo Il, encontrar sinapomorfias morfoldgicas que sustenten al
mismo. Por otra parte, la falta de resolucion, en la filogenia molecular, entre los
principales clados de MOG (es decir Diplolepis, D. viridis, Orthosiinae y el grupo
central MOG) impide reconstruir la morfologia probablemente ancestral de Diplolepis.
Asimismo, el analisis combinado, que si di6 una filogenia resuelta, posee ramas poco
sustentadas.

Los tres clados principales dentro Diplolepis ("Bosque”, "Alta montafia" y
"Desierto y semidesierto™) presentan diferencias moleculares, morfologicas y patrones
biogeograficos que sugieren diferentes historias evolutivas. El clado "Bosque” es el mas
rico en especies y esta compuesto por Diplolepis descolei, D. bulligera, D. myrtifolia,
D. nummulariifolia, D. diemii y D. pachyphylla. Este clado estd bien soportado y

presenta divergencias relativamente bajas en secuencias entre los taxones. Incluye un
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grupo de especies de bosque de los Andes australes estrechamente relacionadas
morfolégicamente, que han sido tratadas como "Cynanchum™ (por ej. Ezcurra, 1999b).
La mayoria de estas especies comparten un mismo habito, hojas oblongas u ovadas,
flores con una corona fusionada y lobulada, y cabeza estigmatica plana a umbonada.
Estas especies habitan diferentes tipos de bosques templados del sur de la provincia
fitogeogréfica subantértica (Cabrera & Willink, 1980), como la selva valdiviana del sur
de Chile, los bosques andino-patagonicos mas himedos de la Argentina, y los bosques
de transicion con la estepa patagénica (Fig. 2). La Unica excepcién es D.
nummulariifolia, especie que en algunos casos también se extiende a areas abiertas del
norte de la Patagonia y los Andes de Chile central. Las estrechas relaciones
filogenéticas entre muchas de estas especies, como por ejemplo entre D.
nummulariifolia, D. myrtifolia y D. descolei, o entre D. diemii y D. pachyphylla, ya
habian sido sugeridas sobre la base de la informacion morfologica (Ezcurra, 1999b).

El clado "Alta montafia” incluye a D. mucronata y D. biflora, y esta altamente
soportado. Estas especies son de habito reducido, con hojas orbiculares a ovadas, flores
con una corona fusionada, algo lobulada, y cabeza estigmatica plana a cortamente
apendiculada. Diplolepis mucronata y D. biflora crecen bajo la proteccién de piedras o
de otras plantas en los ambientes abiertos y barridos por el viento de los Andes australes
y las mesetas altas del noroeste de la Patagonia, (Fig. 2). Los dos taxones estan
morfolégicamente relacionados (Ezcurra, 1999b), aunque uno de ellos, D. biflora, hasta
ahora habia sido considerado una variedad de D. nummulariifolia (Hechem & Ezcurra,
2007; Ezcurra et al., 2008), que pertenece al clado "Bosque". Los resultados
filogenéticos de este trabajo muestran que en la actualidad D. nummulariifolia con dos
variedades no seria un taxén monofilético, y que la divergencia en las secuencias de
estas dos variedades es relativamente alta. Estos resultados confirman, por lo tanto que
la var. biflora (Hechem & Ezcurra, 2007) no esta relacionada molecularmente con D.
nummulariifolia var nummulariifolia, y esto junto con sus caracteristicas morfoldgicas
Unicas, apoya su cambio de rango a Diplolepis biflora (véase el tratamiento
taxonémico).

El clado "Desierto y semidesierto™ incluye a D. hieronymi, D. menziesii, D.
geminiflora, D. boerhaviifolia y D. australis, presenta moderado soporte y altas

divergencias entre las secuencias de los taxones. Incluye un conjunto de especies
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adaptadas a zonas &ridas y semiaridas que crecen en el norte de la Patagonia y en los
desiertos y semidesiertos del norte y centro de Chile, es decir, las regiones con menos
de 500 mm de precipitaciones anuales (Fig. 2). El grupo muestra morfologia floral y de
hojas muy diversa y habito erecto o apoyante. La Unica caracteristica comin a estas
especies es el color grisdceo a marrdn de sus tallos ligeramente lefiosos, y su tolerancia
a los ambientes &ridos y semiéridos. En varios casos, en las Asclepiadoideae tanto del
Nuevo y del Viejo Mundo, el habito o suculencia han demostrado ser filogenéticamente
mas predictivos que las caracteristicas florales (Liede & Tauber, 2002; Rapini, 2002;
Liede-Schumann et al., 2005). Este puede ser también el caso de este clado de
ambientes aridos, por lo que sus especies deberan ser estudiadas con mas detalle,
incluyendo ademas observaciones anatémicas.

Las caracteristicas de los tres subtipos principales hallados en Diplolepis,
apoyan la idea de que este linaje estd biogeograficamente restringido al suroeste de
América del Sur, y se ha diversificado en tres ambientes diferentes. Esto ha resultado en
la evolucién de dos grupos morfoldgicamente homogéneos de especies, de los bosques
andinos del sur y zonas de alta elevacién, y un grupo morfologicamente mas

diversificado, de zonas desérticas y semideseérticas.

Inferencias biogeograficas

Se ha sugerido que el ancestro del clado MOG al que pertenece Diplolepis
(Liede-Schumann et al., 2005) que llegé a América del Sur desde Africa durante el
Oligoceno (ca. 32 Ma, Rapini et al., 2007). El origen de Diplolepis fue probablemente a
fines del Oligoceno (hace unos 27 Ma segun Rapini et al., 2007), y este grupo parece
haberse diversificado en el Nuevo Mundo desde principios del Mioceno. Las evidencias
moleculares de este trabajo apoyan la idea de que el ancestro de Diplolepis se podria
haber originado en los bosques que durante el Paledgeno cubrian el sur de Ameérica del
Sur, y se haya diversificado en los tres subtipos mencionados en adaptacion a los
entornos cambiantes de Nedgeno. El enfriamiento y la aridificacion desde el Mioceno
tardio en el sur de América del Sur fueron factores selectivos probablemente
importantes en la evolucion del grupo. La disminucion de las temperaturas y el aumento

de la aridez debido a la posicion cambiante de los continentes del sur y el efecto del
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levantamiento de los Andes (Ortiz Jaureguizar & Cladera, 2006; Barreda & Palazzesi,
2007) parecen haber producido la diversificacion del clado "Bosque”. Ademas, la
adaptacion a la altura cada vez mayor de los Andes del sur, posiblemente dio como
resultado la evolucion del clado “Alta montafia”. Ademas, la reduccion de los bosques
del sur debido al desarrollo de aridez extrema y aumento de la estacionalidad dio lugar a
la formacion de los desiertos y semidesiertos de la Diagonal Arida del sur de
Sudamérica. Esto parece haber sido la oportunidad ecoldgica para la diversificacion del
clado "Desierto y semidesierto”, produciendo alta divergencia entre las especies de este
grupo.

Pero a pesar de su gran diversidad morfoldgica y ecoldgica, Diplolepis presenta
un namero relativamente bajo de especies (14 frente a cientos en el resto del clado
MOG), lo que sugiere que la extincion puede haber sido importante en este grupo
(Rapini et al., 2007). Al final del Terciario en el sur de América del Sur, la tendencia
general a condiciones climaticas més frias parece haber causado la extincion local de
numerosas especies de afinidad tropical (Hinojosa & Villagran, 1997; Villagran &
Hinojosa, 1997; Ortiz Jaureguizar & Cladera, 2006; Barreda & Palazzesi, 2007). En
Diplolepis, su larga historia evolutiva, la que probablemente combind radiaciones con
extinciones, puede haber ocultado el reconocimiento de sinapomorfias que identifiquen
el clado. No obstante, Diplolepis, tal como esta circunscrito en la actualidad, es
monofilético sobre la base de datos moleculares (excepto D. viridis= C. atacamense) y
muestra una coherencia biogeogréafica alta, datos que convalidan su reconocimiento a
nivel genérico. A pesar de que la posicion filogenética de Cynanchum atacamense no
aparece resuelta en las filogenias moleculares, se considera que esta especie debe
transferirse a Diplolepis, debido que en el analisis combinado de informacién
morfoldgica y molecular aparece unido al resto de las especies del género. En particular,
esta ultima especie es morfologicamente similar a D. australis, y comparte las

caracteristicas xéricas y la distribucion en zonas de desierto.
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Apéndice 1. Ejemplares examinados de Asclepiadeae de regiones del cloroplasto trnT-F y
rpsl6. Siglas segun Index Herbariorum, Holmgren et al., 1990.

Nombre valido de la especie, cddigo del ADN, informacidn del ejemplar de herbario, nimero de
referencia del GenBank para cada particion (el espaciador intergénico trnT-L, el intrén trnL y el
espaciador intergénico trnL-F e intron rps 16).

Cynanchum atacamense Liede, Diplolepis viridis (Phil.) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 578,
Chile, s. loc., Teillier 578 (SSUC), FR734218, FR734219, FR734220, FR734217; Cynanchum
atacamense Liede, Diplolepis viridis (Phil.) Hechem & C. Ezcurra, DNA s.n., Chile, s. loc.
Gardner s.n. (E), FR734222, FR734223,FR734223, FR734221; Cynanchum boerhaviifolium
Hook. & Arn., D. boerhaviifolia (Hook. & Arn.) Liede & Rapini, DNA no. 4, Chile,
Antofagasta, Cuesta Paposo, 5-Sep-07, Ezcurra 3592 (EUNP), HQ207573, HQ207589,
HQ207609, HQ207630; Cynanchum bulligerum (Speg.) Lillo, D. bulligera (Speg.) Hechem &
C. Ezcurra, DNA no. 5, Argentina, Chubut, Dpto. Futaleufu, 10 km de Carrenleufu, 9-Feb-07,
Hechem 184 (EUNP), HQ207574, HQ207590, HQ207610, HQ207631; Cynanchum chilense
(Phil.) Malme, D. mucronata (Decne.) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 6, Argentina, Rio
Negro, Dpto. Los Lagos, Bariloche, Pampa de Huenuleo, 27-Nov-04, Hechem 112 (EUNP),
HQ207575, HQ207591, HQ207611, HQ207632; Cynanchum descolei T. Mey., D. descolei (T.
Mey.) Liede & Rapini, DNA no. 7, Argentina, Dpto. Los Lagos, Bariloche, Mirador Llao-llao,
2-Feb-07, Hechem 179 (EUNP), HQ207576, HQ207592, HQ207612, HQ207633; Cynanchum
descolei T. Mey., D. descolei (T. Mey.) Liede & Rapini, DNA no. 8, Argentina, Dpto. Los
Lagos, Bariloche, Mirador Llao-llao, 2-Feb-07, Hechem 180 (EUNP), HQ207577, HQ207593,
HQ207613, HQ207634; Cynanchum diemii T. Mey., D. diemii (T. Mey.) Hechem & C. Ezcurra,
DNA no. 9, Argentina, Rio Negro, Dpto. Los Lagos, Bariloche, Camino cerrito Llao-llao, 2-
Feb-07, Hechem 182 (EUNP), HQ207578, HQ207594, HQ207614, HQ207635; Cynanchum
diemii T. Mey., D. diemii (T. Mey.) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 10, Argentina, Rio Negro,
Dpto. Los Lagos, Bariloche, Lago Moreno, 28-Oct-08, Ezcurra & Calvifio 3596 (BCRU),
HQ207579, HQ207595, HQ207615, HQ207636; Cynanchum myrtifolium Hook. & Arn., D.
myrtifolia (Hook. & Arn.) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 11, Chile, Valdivia, Panguipulli, 7-
Apr-22, Hollermayer 548 (CONC 74149), -, -, HQ207616, -; Cynanchum myrtifolium Hook. &
Arn., D. myrtifolia (Hook. & Arn.) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 12, Chile, Cautin, Cautin,
Mar-10, Baeza s.n. (CONC 47455), -, HQ207596, HQ207617,-; Cynanchum pachyphyllum
(Decne.) K. Schum., D. pachyphylla (Decne.) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 13, Argentina,
Chubut, Lago Puelo, Sendero Hito borde del camino, 23-Nov-07, Toledo 19 (EUNP),
HQ207580, HQ207597, HQ207618, HQ207637; Cynanchum pachyphyllum (Decne.) K.
Schum., D. pachyphylla (Decne.) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 14, Chile, Nuble, Guariligue,
21-Feb-77, Quezada 205 (CONC 45406), HQ207581, HQ207598, HQ207619, HQ207638;
Diplolepis geminiflora (Decne.) Liede & Rapini, D. geminiflora (Decne.) Liede & Rapini, DNA
no. 15,Chile, Prov. Coquimbo, Dpto. Elqui, Rivadavia, 23-Oct-65, Behn s.n. (CONC 30943),
HQ207582, HQ207599, HQ207620, -; Diplolepis geminiflora (Decne.) Liede & Rapini, D.
geminiflora (Decne.) Liede & Rapini, DNA no. 16, Chile, Elqui, O Mineral los Cristales,
Quebrada Las Salinas, 22-Oct-71, Marticorena et al. 1730 (CONC 35632), -, HQ207600,
HQ207621, -; Diplolepis hieronymi (Lorentz) Liede & Rapini, D. hieronymi (Lorentz) Liede &
Rapini,DNA no. 17, Argentina, Rio Negro, Bariloche, Dina Huapi, Oct-92, Ezcurra s.n.
(BCRU), HQ207583, HQ207601, HQ207622, HQ207639; Diplolepis menziesii Schult. f., D.
menziesii Schult. f., DNA no. 18, Chile, Quillota, Cuesta EI Melén, 30-Mar-67, Schlegel 5960
(CONC 42436), -, HQ207602, HQ207623, -; Diplolepis nummulariifolia (Hook. & Arn.) Liede
& Rapini var. biflora (Phil.) Hechem & C. Ezcurra, D. biflora (Phil.) Hechem & C. Ezcurra,
DNA no. 2, Argentina, Rio Negro, Dpto. Los Lagos, Bariloche, Cerro Otto, 27-Nov-04, Hechem
111 (EUNP), HQ207571, HQ207587, HQ207607, HQ207628; Diplolepis nummulariifolia
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(Hook. & Arn.) Liede var. biflora (Phil.) Hechem & C. Ezcurra, D. biflora (Phil.) Hechem & C.
Ezcurra, DNA no. 3, Argentina, Neuquén, Dpto. Norquin, Serrania al NO de Copahue, 16-Jan-
95, Ezcurra 1288 (BCRU), HQ207572, HQ207588, HQ207608, HQ207629; Diplolepis
nummulariifolia (Hook. & Arn.) Liede & Rapini var. nummulariifolia, D. nummulariifolia
(Hook. & Arn.) Liede & Rapini, DNA no. 19, Chile, Los Andes, Portillo, 6-Mar-54, Ricardi
2868 (CONC 14697), -, HQ207603, HQ207624, -; Diplolepis nummulariifolia (Hook. & Arn.)
Liede & Rapini var. nummulariifolia, D. nummulariifolia (Hook. & Arn.) Liede & Rapini, DNA
no. 20, Argentina, Neuquén, Dpto. Minas, Lago Epulaufquen, 6-Dec-92, Rossow et al. 5299
(BCRU), HQ207584, HQ207604, HQ207625, HQ207640; Tweedia australis (Malme) C.
Ezcurra, D. australis (Malme) Hechem & C. Ezcurra, DNA no. 21, Argentina, Chubut, Dep.
Languifieo, Sierra Negra, Puntieri s.n. (BCRU), HQ207585, HQ207605, HQ207626,
HQ207641; Tweedia australis (Malme) C. Ezcurra, D. australis (Malme) Hechem & C.
Ezcurra, DNA no. 22, Argentina, Santa Cruz, Parque Nacional, Monumento natural Bosques
Petrificados, 11-Nov-01, Raffo & Zoratti s.n. (BCRU 182), HQ207586, HQ207606, HQ207627,
HQ207642.
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Capitulo V: TRATAMIENTO TAXONOMICO

Resumen

Sobre la base de la informacion morfologica, biogeogréafica y filogenética con
datos morfolégicos y moleculares de los capitulos anteriores, se presenta un tratamiento
taxondémico del género Diplolepis y de las 14 especies que lo integran. El estudio
comprendié una revision de ejemplares de herbario, incluyendo a los tipos
nomenclaturales, complementada con colecciones y observaciones de las especies en el
campo. Las descripciones incluyen nombres validos, sinonimias, caracteristicas
morfologicas vegetativas y reproductivas, distribucion geogréafica, ecologia, usos,
fenologia, referencias a ilustraciones, y material examinado. Se proponen 7 nuevas
combinaciones: Diplolepis australis (Malme) Hechem et C. Ezcurra, Diplolepis
bulligera (Speg.) Hechem et C. Ezcurra, Diplolepis diemii (T. Mey.) Hechem et C.
Ezcurra, Diplolepis mucronata (Decne.) Hechem et C. Ezcurra, Diplolepis myrtifolia
(Hook. & Arn.) Hechem et C. Ezcurra, Diplolepis pachyphylla (Decne.) Hechem et C.
Ezcurra, Diplolepis viridis (Phil.) Hechem et C. Ezcurra, y un nuevo status: Diplolepis
biflora (Phil.) Hechem et C. Ezcurra. Se incluyen 4 sinonimias nuevas: Cynoctonum
nemorosum Phil. que corresponde a Diplolepis myrtifolia (Hook. & Arn.) Hechem et C.
Ezcurra, y Cynanchum lancifolium Hook & Arn., Cynoctonum chiloense Decne. y
Cynoctonum acutifolium Phil., a Diplolepis pachyphylla (K. Schum.) Hechem et C.
Ezcurra. El basénimo de este ultimo nombre fue lectotipificado, como asi también los
nombres basénimos de los siguientes: Diplolepis hieronymi (Lorentz) Liede & Rapini y
Diplolepis nummulariifolia (Hook. & Arn.) Liede & Rapini. Se confirm6 la validez de
la especie Diplolepis bulligera (Speg.) Hechem et C. Ezcurra la que hasta ahora habia
sido tratada como taxon dudoso.
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Introduccion
Las especies del grupo en estudio hasta ahora habian sido tratadas solamente a

nivel de revisiones taxondmicas superficiales y/o limitadas por el enfoque regional. Para
Chile, Reiche (1910) considerd estas especies como Cynanchum, Astephanus y
Diplolepis e incluyo una clave y descripciones breves, y Malme (1936) las citd para ese
pais sin incluir claves, descripciones, ni citar material. Marticorena y Quezada (1985)
citaron 9 especies de Cynanchum, una de Astephanus y una de Diplolepis para Chile en
forma de catalogo.

La primera sinopsis de la familia Asclepiadaceae para Argentina de Malme
(1933) fue un trabajo breve que tampoco incluia descripciones detalladas. El tratamiento
clasico de Meyer (1944), con 12 especies para Argentina tratadas como Cynanchum y
Grisebachiella, incluia descripciones e ilustraciones, pero estaba hecho sobre la base de
relativamente pocos ejemplares de herbario; otro tanto ocurrié con la descripcion
original de Tweedia australis (como T. odonellii Meyer, 1950). Por lo tanto, el
tratamiento taxonomico que se presenta aqui es el primero que trata al grupo en
conjunto con descripciones e ilustraciones detalladas y material representativo de la
distribucidn y variacion morfoldgica de las especies.

La pertenencia genérica de este grupo de especies era considerada problematica.
Rua (1989) observo la posicién dudosa de una especie que traté como Tweedia odonelli
T. Mey., y sugirio su afinidad con otras especies tratadas como Cynanchum. Liede
(1996) sefial6 los problemas de la circunscripcion difusa de Cynanchum s. lat. (en
sentido tradicional, con especies del Nuevo Mundo y Viejo Mundo y en sentido estricto
(s6lo con especies del Viejo Mundo). Esta misma autora (1997a) analiz6 la posicion
taxondémica de los géneros de la tribu Asclepiadeae, incluyendo varios géneros de
Argentina y Chile, y ese mismo afio (Liede 1997b) listo 15 especies de “Cynanchum”
del sur de Sudamérica, sugiriendo que estaban emparentadas entre si y diferenciadas de
las especies de Cynanchum s. str. del Viejo Mundo. Ezcurra (1999a) realizé un
tratamiento provisorio de las especies de la Patagonia argentina tratdndolas como
“Cynanchum”, y comento la importancia de que se realizara un estudio sistematico mas
amplio que incluyera todas las especies del sur de América del Sur. Pocos afios mas
tarde, Liede et al. (2005), sobre la base de evidencia molecular, propuso transferir 5 de

estas especies de “Cynanchum” al género Diplolepis. En el tratamiento reciente de la
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familia Apocynaceae para el Catalogo del Cono Sur (Ezcurra et al., 2008), se menciond
la ubicacién dudosa de varias especies tratadas como Cynanchum. De esta manera, el
presente tratamiento taxondmico resuelve la delimitacion del genero Diplolepis y la
pertenencia genérica de éstas y otras especies del sur de Sudamérica.

Hasta el presente se consideraba que el género Diplolepis estaba conformado
por 6 especies (Ezcurra et al., 2008): D. boerhaviifolia (Hook. & Arn.) Liede & Rapini,
D. descolei (T. Mey.) Liede & Rapini, D. geminiflora (Decne.) Liede & Rapini, D.
hieronymi (Lorentz) Liede & Rapini, D. menziesii Schult. f. y D. nummulariifolia
(Hook. & Arn.) Liede & Rapini. El analisis morfoldgico, la informacion biogeografica y
el estudio filogenético presentados en los capitulos anteriores apoyan la hip6tesis de que
Diplolepis comprende un total de 14 especies, las que forman un grupo monofilético
sobre la base de informacion de datos moleculares y morfologicos, y presentan una
coherencia biogeografica alta.

Este capitulo describe el género y las 14 especies aceptadas, incluyendo su
nomenclatura y sinonimia, caracteristicas morfoldgicas, distribucion geogréfica,
ecologia, usos, fotos de 12 de las especies (A-L), y relaciones entre las mismas 