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1. Resumen:

Camponotus es uno de los géneros de hormigas mas diversos, con mds de 1.000 especies distribuidas
en el mundo. Su enorme riqueza de especies, alto nivel de polimorfismo interespecifico y geografico
hacen de su taxonomia un gran desafio. En Chile, la revision del género ha estado en pausa por casi
50 afios, reconociéndose hasta la fecha 6 especies para el pais. Las afinidades biogeograficas de las
especies chilenas con las del resto del mundo no estan claras, solo existiendo sugerencias de una
posible relacion Austral / Oceanica. Por otro lado, las relaciones filogenéticas entre las especies
presentes en el pais tampoco han sido estudiadas, pero la historia de los cambios taxondmicos entre
ellas sugiere la existencia de grupos de especies de mayor parentesco. En la presente tesis se evalla
por primera vez tanto las afinidades biogeograficas de las especies de Camponotus presentes en
Chile como sus relaciones filogenéticas entre si. Por otra parte, se incluyeron ejemplares que no
pudieron ser identificados con las claves taxondmicas disponibles con el fin de evaluar su posicién
filogenética y la posibilidad de que correspondieran a nuevas especies. Los resultados indican una
mayor afinidad biogeografica de las especies chilenas con la fauna Neotropical y Etidépica, no Austral
/ Ocednica como fue hipotetizado previamente. Por otra parte, las relaciones entre las especies
chilenas no siguen el patrén esperado de acuerdo a la historia de los cambios taxondmicos de las
especies ni de acuerdo a su morfologia, mostrando en algunos casos profundas divergencias
genéticas entre individuos que se presumian eran de la misma especie, constatando una alta
diversidad criptica en el grupo. Finalmente, sobre la base de la evidencia morfoldgica y molecular,
se postulan y reconocen nuevas especies que elevan sustancialmente la diversidad del género en

Chile.



2. Introduccion General:

Las hormigas de Chile (Hymenoptera; Formicidae) son un grupo de insectos que ha sido
relativamente poco estudiado, con cinco articulos en el siglo XIX, principalmente relacionados a
descripciones de especies (Berg, 1890; Emery, 1894; 1895; Spinola, 1851; Roger, 1863), 58 articulos
en el siglo XX (Torres, 2001) y 32 articulos en lo que va de siglo XXI (Bibliografia Anexa). Entre las
tematicas abordadas destacan la taxonomia, ecologia, comportamiento, dafio a cultivos y su papel

como vectores de enfermedades.

En el caso de la taxonomia, para la mayoria de sus taxa su estudio ha estado en pausa desde hace
varias décadas. El ultimo catdlogo de la familia fue “The Ants of Chile” realizado por Snelling y Hunt
en el afio 1975, del cual actualmente distan casi 50 afios. En este articulo se reconocen 62 especies
para el pais, correspondientes a 6 subfamilias: Ponerinae (4 especies), Pseudomyrmecinae (2
especies), Cerapachyinae (1 especies), Myrmicinae (21 especies), Dolichoderinae (14 especies) y
Formicinae (20 especies). Posteriormente, en el ailo 2021 se describieron 11 especies del género
Pogonomyrmex (Johnson, 2021), aumentando el nimero de especies para la subfamilia Myrmycinae

a 32, siendo actualmente 73 las especies de hormigas conocidas para Chile.

Uno de los grupos de hormigas probablemente mas conocido en Chile es el género Camponotus,
llamadas comunmente hormigones. A nivel mundial este género contiene mas de 1.000 especies
descritas (Antweb, 2024), constituyendo el género mds diverso de la subfamilia Formicinae, y uno
de los mas diversos de toda la familia Formicidae. Sus especies se encuentran distribuidas en la
mayoria de las regiones biogeograficas del mundo, con mayor presencia en la regién Neotropical y
Norte América (Bolton, 1995). Morfolégicamente son hormigas grandes (entre 5 a 25 mm),
caracterizadas entre otras caracteristicas por poseer sélo un nodo peciolar (peciolo) con forma de
escama, una estructura llamada acidoporo en el séptimo esterno abdominal en vez de aguijén con
la cual expelen acido formico al sentirse amenazadas, y por presentar castas con grandes soldados
que superan varias veces el tamafo de las obreras menores. (Fisher & Cover, 2007). La taxonomia
del género es conocida por su complejidad, debido a su gran diversidad y su alta variacién

morfoldgica interespecifica y geografica, lo que ha dificultado la delimitacién de especies y el
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entendimiento de las relaciones de parentesco dentro del género (Mackay & Delsinne, 2009).

En las ultimas décadas algunas investigaciones han indagado en rasgos de la ecologia (Hidalgo et al.,
2024, Cepeda-Pizarro et al, 2018) y el comportamiento (Ipinza et al., 2019) de algunas especies del
grupo Camponotus presentes en Chile. A pesar de esto, el estudio de este género sigue siendo muy
escaso. En el caso de su taxonomia el conocimiento es ain menor, siendo el articulo de Snelling &
Hunt (1975) el dltimo que presentd una revision sobre el género. En este se reconocen 6 especies
para Chile y se realizaron descripciones generales, mapas de distribuciéon basada en los lugares de
avistamiento y se presentd una clave dicotdmica para facilitar la identificacion de las especies. Sin
embargo, falta ain mucho por avanzar y preguntas por responder. Por ejemplo, ¢ Cual es la afinidad
biogeografica de las especies de Camponotus presentes en Chile? ¢Su diversidad corresponde a un
Unico evento de colonizacién y posterior radiacién o multiples eventos? ¢Como se relacionan las

especies chilenas entre si? ¢ Existen mas especies aun no descritas?

El objetivo de esta tesis es avanzar en el conocimiento sobre la diversidad y biogeografia de las
Camponotus de Chile, intentando contestar las preguntas planteadas en el parrafo anterior. Para ello
se estimé por primera vez una filogenia para las especies chilenas utilizando marcadores
moleculares, y se incorporaron cientos de secuencias disponibles en bases de datos online para
estimar una filogenia mundial (Capitulo I). Finalmente, sobre la base de los resultados del Capitulo
1, se realizaron descripciones de lo que, tanto morfoldgica como molecularmente se evidencio como

especies nuevas (Capitulo 2).
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Capitulo 1

Afinidad biogeografica, diversidad y relaciones filogenéticas de Camponotus presentes en Chile

1. Resumen

La afinidad biogeografica de la entomofauna presente en Chile ha sido estudiado en distintos grupos
(e.g. Diptera, Coleoptera, Plecoptera), encontrando en muchos casos un posible origen Gondwanico,
con una mayor afinidad con la entomofauna Austral / Ocedanica. En el caso de las hormigas,
especificamente de Camponotus (Hymenoptera, Formicidae) presentes en Chile, su afinidad
biogeografica con las especies del resto del mundo no ha sido estudiada, sélo existiendo sugerencias
de una posible afinidad con la entomofauna Austral / Ocednica. Por otra parte, el arreglo filogenético
entre las especies del pais no es claro, pero la historia de los cambios taxondmicos nos sugiere un
mayor parentesco entre dos grupos de especies segun su similitud en caracteristicas morfoldgicas:
1) C. chilensis, C. ovaticepsy C. spinolae; 2) C. morosus, C. distinguendusy C. hellmichi. Hasta la fecha,
no se han realizado estudios que verifiquen de manera directa esta propuesta, ni profundizado
en analizar las relaciones de parentesco entre las especies chilenas. En el presente estudio se evalué
por primera vez las afinidades biogeograficas y relaciones filogenéticas de las especies de
Camponotus presentes en Chile a través de la estimacion de una filogenia mundial y local con datos
moleculares, los que fueron generados por primera vez para las especies chilenas y complementados
con secuencias obtenidas desde BOLD para las especies del resto del mundo. Adicionalmente, se
incluyeron en el estudio ejemplares que no pudieron ser identificados con las claves taxondmicas
disponibles y cuyos caracteres morfolégicos no se ajustaban a las diagnosis de las especies
existentes, con el fin de evaluar su posicién filogenética y la posibilidad de que correspondieran a
nuevas especies. Los resultados indican una mayor afinidad de las especies chilenas con la fauna
Neotropical y Etidpica, en desacuerdo con la hipdtesis de una posible relacién con la fauna Austral /
Oceanica. En segundo lugar, las relaciones entre las especies chilenas no siguen el patréon esperado
de acuerdo a la historia de los cambios taxondmicos de las especies, sino que aparentemente ciertos
caracteres morfoldgicos aparecieron mas de una vez de forma independiente en distintos clados de

la filogenia. En ultimo lugar, se encontraron profundas divergencias genéticas, tanto entre las
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especies conocidas, como con los ejemplares que no pudieron ser identificados a priori, lo que se
extendid en algunos casos también a linajes presumiblemente de la misma especie, sugiriendo una

gran diversidad criptica y la posibilidad de varias especies no descritas.

Palabras clave: Biogeografia, Camponotini, COI, Especies Cripticas, Evolucién, Filogenética,

Formicidae, Hormigas.

Abstract

The biogeographic relationship of the entomofauna present in Chile has been studied in different
groups (e.g. Diptera, Coleoptera, Plecoptera), finding in many cases a possible Gondwanic origin,
with a greater relatedness with the Austral/Oceanic entomofauna. In the case of ants, specifically
Camponotus (Hymenoptera, Formicidae) present in Chile, their biogeographic affinity with species
from the rest of the world has not been studied, with only suggestions of a possible affinity with the
Austral/Oceanic entomofauna. On the other hand, the phylogenetic arrangement among the species
of the country is not clear, but the history of taxonomic changes suggests a greater kinship between
two groups of species according to their similarity in morphological characteristics: 1) C. chilensis, C.
ovaticeps and C. spinolae; 2) C. morosus, C. distinguendus and C. hellmichi. To date, no studies have
been conducted to directly verify this proposal or to analyze the phylogenetic relationships among
Chilean species. In the present study, we evaluated for the first time the biogeographic affinities and
phylogenetic relationships of Camponotus species present in Chile through the estimation of a global
and local phylogeny using molecular data, which were generated for the first time for Chilean species
and complemented with sequences obtained from BOLD for species from the rest of the world.
Additionally, specimens that could not be identified with the available taxonomic keys and whose
morphological characters did not fit the existing species diagnoses were included in the study to
evaluate their phylogenetic position and the possibility that they correspond to new species. The
results indicate a greater affinity of the Chilean species with the Neotropical and Ethiopic fauna, in
disagreement with the hypothesis of a possible relationship with the Austral/Oceanic fauna. Second,
the relationships among Chilean species did not follow the expected pattern suggested by the

taxonomic history of the species. It seems that certain morphological characteristics evolved
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independently more than once in different clades of the phylogeny. Finally, profound genetic
divergences were found, both among known species and with specimens that could not be identified
a priori, which in some cases also extended to lineages, presumably of the same species, suggesting

substantial cryptic diversity and the possibility of several undescribed species.

Keywords: Ants, Biogeography, Camponotini, COI, Cryptic Species, Evolution, Formicidae,

Phylogeny.

2. Introduccion:

El territorio de Chile posee caracteristicas geograficas que lo mantienen, en gran medida, aislado del
resto de Sudamérica (e.g. Cordillera de los Andes, Océano Pacifico y Desierto de Atacama), por lo
que muchas veces se le menciona como parte de una regién biogeografica independiente (Regién
Andina) de la Neotropical (Morrone, 2015a). Esto se debe a que la biota presente en el pais posee
un alto nivel de endemismo y relaciones biogeograficas dispares con los grupos taxonémicos de otras

regiones del continente sudamericano (Villagran, 2018; Segovia & Armesto, 2015).

Los registros fésiles y estudios biogeograficos muestran que la biodiversidad sudamericana presenta
distintos origenes: por una parte, se encuentran componentes sudamericanos antiguos de origen
Gondwanico (136 millones de afios) divididos en dos grupos, sudamericanos tropicales mayormente
emparentados con taxa actualmente presentes en Africa, y sudamericanos templados, mayormente
emparentados con taxa actualmente presentes en Oceania (Segovia & Armesto, 2015). Por otra
parte, se encuentran componentes mas recientes, originarios del territorio norteamericano
(Nedrtico) que migraron luego del cierre del Istmo de Panama hace aproximadamente tres millones
de afios, durante el Gran Intercambio Americano (Chavez, 2020; Solervicens, 1982). En el caso de la
entomofauna chilena, en muchos grupos se han encontrado afinidades taxondmicas mas cercanas
con componentes Ocedanicos que con otros grupos neotropicales y/o nearticos (Arias et al., 2009;
Crisci et al., 1991; Palma & Figueroa, 2008), lo que da cuenta de las estrechas relaciones de la biota
de Chile con aquellas del Gondwana, especificamente con la fauna Austral / Oceanica. Aunque hay

avances en el conocimiento biogeografico de varios taxa, para la mayoria se desconoce sus
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relaciones biogeograficas, lo que impide entender la contribucion relativa de las distintas regiones

biogeograficas a la composicidn de la biodiversidad de Chile.

Las hormigas del género Camponotus (Hymenoptera, Formicidae), cominmente Ilamadas
hormigones por su gran tamafo (5 a 20 mm de largo), son un buen modelo para avanzar en la
comprension de la composicidn biogeografica de la entomofauna presente en Chile. Este género de
hormigas es uno de los mas diversos del mundo (>1.000 especies) (Bolton, 1995) y se encuentra
distribuido en la mayoria de las regiones biogeograficas del planeta con excepcion de los cascos
polares (Fisher & Cover, 2007). Su alta rigueza de especies, presencia de castas (polimorfismo
intraespecifico) y alta variabilidad morfolégica han complejizado la estimacidn de las relaciones de
parentesco entre las especies (Mackay & Delsinne, 2009). En relacién con la afinidad biogeografica
de las especies chilenas la literatura es escasa, solo encontrandose una mencién al respecto en el
trabajo de Kusnezov (1963) en el capitulo dedicado a las hormigas presentes en Chile, donde se
menciona posibles afinidades entre las especies del género Camponotus presentes en el pais con las
especies de Oceania (Nueva Zelandia). Sin embargo, este comentario parece estar basado
Unicamente en la presencia del género en ambas regiones, lo que resulta curioso dado a que el
género, como fue mencionado, es cosmopolita, por ende, no pudiéndose descartar que las especies

chilenas tengan relacién con otra regién biogeografica (e.g. Regidon Neotropical).

La descripcion y diagnosis de las distintas especies de Camponotus presentes en el pais se ha basado
en distintos rasgos morfoldgicos, entre los que han tenido especial importancia la coloracién antenal,
coloracion/densidad de la pilosidad abdominal y coloracidon/ubicacion de la pilosidad cefdlica
(Menozzi, 1935; Roger, 1863; Smith, 1858; Snelling & Hunt, 1975; Spinola, 1851). Sobre la base de
estos caracteres se han descrito seis especies para Chile, algunas de ellas originalmente como
subespecies y posteriormente elevadas a la categoria de especies, dando cuenta de la escasa
variacion entre ellas (Snelling & Hunt, 1975). Gran parte de estas especies son endémicas del
territorio chileno, salvo C. chilensis y C. distinguendus también distribuidas en Argentina y Peru

(Kusnezov, 1951, Bezdéckova et al., 2015).

Aunque las relaciones filogenéticas entre las especies presentes en el pais no han sido estudiadas, la
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distribucién de ciertos caracteres morfoldgicos y la historia de los cambios taxondmicos permiten
hipotetizar ciertas relaciones entre las distintas especies. Por una parte, tanto C. ovaticeps como C.
spinolae fueron consideradas en algin momento como variedades/subespecies de C. chilensis: C.
ovaticeps fue inicialmente descrita como C. chilensis var ovaticeps (Emery, 1894; Roger, 1863) y C.
spinolae fue considerada como C. chilensis var rufficornis por Emery (1894) y Forel (1907). Por otra
parte, C. morosus fue considerada como C. distinguendus var. morosus por Emery (1894), mientras
que C. hellmichi fue descrita inicialmente como C. morosus var hellmichi por Menozzi (1935). De esta
manera es posible hipotetizar la existencia de dos grupos de especies estrechamente emparentadas
entre si: un grupo conformado por C. chilensis, C. ovaticeps y C. spinolae (desde ahora llamado
“Grupo chilensis” en este trabajo), el cual se caracteriza por la presencia de pilosidad dorada y
abundante en la porcién ventral del abdomen que impide la visibilidad de su tegumento; y un grupo
conformado por C. distinguendus, C. morosus y C. hellmichi (desde ahora llamado “Grupo
distinguendus” en este trabajo) el cual se caracteriza por presentar pilosidad blanquecina y poco
abundante en la porcién ventral del abdomen, permitiendo la visibilidad de su tegumento. Sin
embargo, estos agrupamientos se basan solamente en la observacion de ciertas similitudes
morfoldgicas entre las especies y su historia taxondmica, por lo que se requiere un analisis que
evallue de manera directa el parentesco entre especies y la existencia o no de estos dos grupos

reciprocamente monofiléticos hipotetizados.

En el presente estudio se abordan dos objetivos principales. En primer lugar, se busca entender la
afinidad biogeografica de las especies de hormigones presentes en Chile, evaluando en particular la
existencia de una relacién con la fauna Austral — Oceanica planteada por Kusnezov (1963). Ademas,
evaluar si la diversidad existente en el pais tiene un Unico origen (i.e. Si representa un grupo
monofilético), o representa varios origenes independientes (i.e. grupo parafilético o polifilético). En
segundo lugar, se busca evaluar las relaciones de parentesco entre las especies presentes en Chile a
través de un analisis filogenético, comprobando o no la existencia de los dos grupos de especies
hipotetizados (grupo Chilensis y grupo Distinguendus). De manera complementaria, se incluyen en
los analisis algunos ejemplares que no pudieron ser determinados por medio de la clave taxonémica
disponible. De esta forma, se busca entender la relacidon de estos ejemplares con las especies

conocidas y tener una mejor comprension de la diversidad de Camponotus presente en Chile.
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3. Materiales y Métodos

3.1. Colectay almacenamiento.

Entre febrero y octubre del aifio 2024 se obtuvieron individuos de Camponotus a partir de colectas
realizadas a lo largo del pais, entre las regiones de Arica y Los Lagos (Tabla 1). Se colectaron entre 1
y 20 individuos por colonia dependiendo de la disponibilidad, guardando todos los individuos de una
misma colonia en un mismo contenedor con alcohol 95 % y posteriormente mantenidos a -20 °C en
el laboratorio de Ecologia Molecular de Insectos del Instituto de Entomologia (LEMIn) de la
Universidad Metropolitana de Ciencias de la Educacién. Se incluyeron ejemplares de todas las
especies conocidas procurando incluir, cuando fue posible, mas de un individuo/colonia por especie
y de localidades apartadas, para comprender mejor los niveles de variabilidad intraespecifica. La
identificacion del material a nivel de especie se basdé en las descripciones y clave dicotémica
presentes en Snelling & Hunt (1975). Ademas, se incluyeron en el estudio ejemplares que pertenecen
al género Camponotus, pero que no pudieron identificarse dentro de ninguna de las especies
conocidas para Chile con el fin de evaluar si estos ejemplares corresponden a variedades fenotipicas

de especies conocidas o a especies aun no descritas.

Tabla 1: Datos asociados a los especimenes de Camponotus presentes en Chile usados en los analisis filogenéticos de este

estudio. Se incluye localidad, fecha de colecta y especie a la cual fueron asignados los especimenes.

Cddigo Localidad Especie

Co Far C1 1 Farellones (RM) C. ovaticeps
Cs Vil C1 1 Vilches (Maule) C. spinolae
Cs_Vil_ C1_ 2 Vilches (Maule) C. spinolae
TT_C1. 1 Termas Tolhuaca (Araucania) C. chilensis
Cch_Pla_C1 2 Placilla (Valparaiso) C. chilensis
Cch_Vvil_C1.1 Vilches (Maule) C. chilensis
Co PT C1. 1 Punta Teatinos (Coquimbo) C. chilensis
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RC_C1_1
PAC_C2_1
QM_C1_1
Lv_C1_1
Cd_vil_C1_1
Fu_C1_1
Hui_C1_1
Man_C1_1
Man_C2_1
PAC_C1_1
Cur_C1.1
Mel_C1_1
Mir_C1_1
Pla_C1_1

QM_C3_1

Cm_EP_C1_1

Cm_QV_C1_1

RC_C2_1
clc2 1
cl_c3. 1

clCcl1

Cb_Mur_C1_2

TT C2.1

ASAZT021-11

Rio Clarillo (RM)

Parque Alerce Costero (Los Rios)

Quebrada de Macul (RM)
Laguna Verde (Valparaiso)
Vilches (Maule)

Futrono (Los Rios)
Huichahue (Los Lagos)
Salto los Mafiios (Los Lagos)

Salto los Manios (Los Lagos)

Parque Alerce Costero (Los Rios)

Curacautin (Araucania)
Melipilla (RM)

Mirasol (Valparaiso)

Placilla (Valparaiso)
Quebrada de Macul (RM)
Embalse Puclaro (Coquimbo)
Quebrada Verde (Valparaiso)
Rio Clarillo (RM)

Cascada Invertida (Maule)
Cascada Invertida (Maule)
Cascada Invertida (Maule)
Murmunta (Arica)

Termas Tolhuaca (Araucania)

Ecuador

C. chilensis

C. chilensis

C. chilensis

C. chilensis

C. distinguendus

C. distinguendus

C. distinguendus

C. distinguendus

C. distinguendus

C. distinguendus

C. hellmichi

C. morosus

C. morosus

C. morosus

C. morosus

C. morosus

C. morosus

C. morosus
Indeterminado (C. sp 1)
Indeterminado (C. sp 1)
Indeterminado (C. sp 2)
Indeterminado (C. sp 3)
Indeterminado (C. sp 4)

C. balzani (outgroup)
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3.2. Extraccidon y amplificaciéon de ADN.

Para la extraccion del ADN se utilizé el kit “DNeasy Blood and Tissue” (Qiagen, Alemania), siguiendo
el protocolo del fabricante. Para esto fue seleccionado el individuo de mayor tamafio y mejor
preservaciéon por colonia, del cual se extrajeron las tres patas del lado derecho. Para mejorar la
eficiencia de la extraccién, las patas fueron cortadas en pequeios trozos con el fin de maximizar la

exposicion del tejido muscular y optimizar la lisis.

Una vez extraido el ADN, se amplificd el gen mitocondrial Citocromo Oxidasa | (subunidad 1) (COl)
mediante PCR, usando los partidores LCO y HCO de Folmer (1994). Los reactivos mezclados (30 uL
de volumen total) fueron: Go-Taq (0,4 uL), buffer con tincién para electroforesis (6 uL), BSA (0.3 uL),
dNTP’s (0.6 uL), MgCl; (2.4 uL), primers HCO y LCO (1.5 uL de cada uno), agua ultrapura (16.3 uL) y la
muestra de ADN (1 uL). Los ciclos de temperatura usados en el termociclador fueron los siguientes:
95° C por un minuto para el “hotstart”, luego 5 ciclos de disociacién (94° C, 30 seg), hibridacidon (48°C,
40 seg) y extension (72° C, 1 min), seguido de 30 ciclos de disociacion (94° C, 30 seg), hibridacién
(52°C, 40 seg) y extension (72° C, 1 min), finalizando con una mantencién a temperatura a 4°C. Luego
de verificar el éxito de las PCR mediante electroforesis con gel de agarosa al 1% y tincién mediante
Sybr Safe (Thermo Fisher Scientific Inc., USA), las muestras que produjeron amplificacién positiva

fueron almacenadas a -20°C hasta su envio para secuenciacién en MACROGEN (Sede Santiago, Chile).

3.3. Edicion de secuencias vy analisis filogenéticos.

Luego de recibidas las secuencias estas fueron visualizadas y editadas utilizando los programas
Bioedit v7.7.1 (Hall, 1999) y Codoncode Aligner (CodonCode Aligner v11.0.2, CodonCode

Corporation, Tokyo, Japan).

Se realizaron reconstrucciones filogenéticas a dos escalas espaciales. Una consistid en la
reconstruccion filogenética del género Camponotus a escala global para evaluar la monofilia de las
especies presentes en Chile y sus posibles relaciones biogeograficas, y la otra, a escala local para

evaluar las relaciones filogenéticas entre especies presentes en Chile.
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Para la estimacién de la “filogenia mundial” (arbol global), ademas de las secuencias generadas para
las especies de Chile se incorporaron secuencias de todas las especies del género Camponotus
disponibles en la base de datos “Barcode of Life Datasystem” (BOLD) (Ratnasingham & Hebert, 2007).
Para esto fueron descargadas, en formato .TSV todas las secuencias del gen COI pertenecientes a
Camponotus (con toda la metadata disponible) y luego se filtraron para incluir sélo secuencias
identificadas con nombre de género y especie, y una sola secuencia por especie (la de mejor calidad
posible). Esto redujo el nUmero de secuencias a incluir de 23,504 a 322. La estimacion del arbol
filogenético se realiz6 mediante Maximum Likelihood utilizando el programa RAXMLGUI v2.0.10
(Edler et al., 2021), obteniendo previamente y en el mismo programa el mejor modelo de evoluciéon
molecular (GTRGAMMA) y realizando la buisqueda del mejor arbol luego de 1,000 bootstrap rapidos.
El arbol resultante fue visualizado y enraizado utilizando el programa Figtree (v1.4.4) (Rambaut A.,
2018) considerando como grupo externo el clado constituido por especies que actualmente son
consideradas dentro de los géneros Colobopsis y Dinomyrmex (Ward et al., 2016) y que previamente
eran consideradas dentro de Camponotus. Finalmente, para representar la distribucién
biogeografica de cada especie en la filogenia, éstas fueron clasificadas segun su distribucion
geografica en alguna de las dreas biogeograficas propuestas por Morrone (2015b) y el arbol final fue

visualizado con la ayuda del programa Iroki Phylogenetic Tree Viewer (Moore et al, 2020).

Para la estimacion del arbol de las especies de Chile (arbol local) se usé igualmente el método de
Maximum Likelihood implementado en el programa RAXMLGUI v2.0.10 (Edler et al., 2021). El mejor
modelo de evolucidn molecular para correr el analisis filogenético fue el modelo GTRGAMMAX. Para
el andlisis final y la estimacion de la robustez de las ramas se corrié un andlisis con la opcién de 1,000
bootstraps rdpidos previo a la busqueda del mejor arbol. El arbol resultante fue visualizado y
enraizado utilizando el programa Figtree (v1.4.4) (Rambaut, 2018), seleccionando a la especie
Camponotus balzani como el grupo externo de acuerdo a los resultados obtenidos a partir del arbol
global. Por otra parte, para entender el grado de divergencia genética, se calculé las distancias
genéticas entre pares usando el método Kimura 2 parametros (K2P) (Kimura, 1980) en el programa
MEGA v11.0.13 (Tamura et al., 2021). Para esto ultimo, se incluyeron un maximo de dos especimenes

por cada subclado y/o especie (cuando fue posible).
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4. Resultados

4.1. Filogenia Mundial.

La filogenia mundial (figura 1) muestra que las especies de Camponotus presentes en Chile forman
un grupo monofilético con un moderado sustento de bootstrap (soporte entre 50 a 75), con la
especie de origen Neotropical Camponotus balzani como especie hermana. El clado (a), que contiene
41 especies (incluyendo las especies chilenas) se encuentra mayoritariamente compuesto por
especies Neotropicales (70.7%) y en menor medida por especies Nearticas (12,2%), Palearticas
(7,3%), de la zona Oriental (4,9%) y la zona australiana (4,9%). A su vez, el clado (a) forma parte de
un clado mayor (b), que concentra en su mayoria especies de origen etidépico. La mayoria de las
especies de origen australiano se encuentran en clados que divergen tempranamente (ii) y el resto
se encuentran dispersas en todo el arbol. Se observa en general un bajo sustento de bootstrap para
la mayor parte de los clados mayores, mientras que los clados mas recientes en su mayoria se

encuentran bien sustentados.
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Figura 1: Filogenia Mundial de las especies de Camponotus estimado a partir de secuencias del gen COI representando 328 especies
de Camponotus. Cada especie y rama fue coloreada seguin su origen biogeografico: Neotropical (verde), Neartico (café), Paleartico
(azul), Etidpico (rojo), Oriental (naranja), Asutraliano (morado) y Chile (negro). El clado de las especies chilenas se sefiald con (i). Los
clados (a) y (b), y el sector (ii) son analizados en los resultados y la discusién. La filogenia se enraizé usando especies que actualmente
son consideradas parte de los géneros hermanos a Camponotus: Colobopsis y Dinomyrmex (Ward et al., 2016). Los valores de
bootstrap estan representados mediante circulos en cada nodo: circulo relleno = valor de bootstrap entre 75 a 100; circulo vacio =
valor de bootstrap entre 50 y 75; circulo ausente = valor de bootstrap entre 0y 50. Para mayor detalle en valores de bootstrap revisar

figura S5 en material anexo.
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4.2. Filogenia Local (Chile):

Al observar el arbol estimado para las especies chilenas (figura 2) es posible observar varios clados:
En el clado “a” se agrupan las especies Camponotus chilensis (Spinola 1851), Camponotus ovaticeps
(Spinola, 1851) y Camponotus distinguendus (Spinola, 1851) con distancias genéticas que van desde
0,2 a 4,8% (Tabla 2), las dos primeras pertenecientes al grupo chilensis y la ultima al grupo
distinguendus con un alto soporte (50 a 75 de bootstrap). En el clado (b) se agrupan dos especies
con distancias genéticas entre 0,12 a 5% (Tabla 2) y soporte intermedio (50 a 75 de bootstrap), las
cuales pertenecen a grupos hipotetizados distintos, C. spinolae perteneciente al grupo chilensis y C.
hellmichi perteneciente al grupo distinguendus. En ultimo lugar, en el clado (c), con soporte
intermedio (50 a 75 de boostrap), se incluye a C. morosus perteneciente al grupo distinguendus (1,4%
a 7,8% de diferencia nucleotidica dentro del clado, Tabla 2). Las distancias genéticas entre los grupos
son considerablemente mayores: Entre las especies del clado (a) y (b) distancias entre 8,1 y 10,8%;
Entre las especies del clado (a) y (c) distancias entre 12,9 y 17,4%; y entre las especies del clado (b)

y (c) distancias entre 11,7 y 13,1% (Tabla 2).

En relacion con los especimenes que se clasificaron inicialmente como indeterminados por presentar
diferencias morfoldgicas con las especies descritas para Chile, éstos no se anidaron junto a ninguna
de las especies conocidas y presentaron una alta diferenciacion genética con las especies
filogenéticamente mas cercanas. Las distancias genéticas minimas entre cada uno de los
especimenes con su especie mas cercana fueron: para C. sp 1 con Co_PT_C1_1 fue de 8%, espécimen
de C. chilensis perteneciente al clado hermano (a); para C. sp 2 con Cur_C1_1 de 7,7 %, especimen
de C. hellmichi perteneciente al clado (b); para C. sp 3 de 10,7% con Cm_EP_C1_1, especimen de C.
morosus perteneciente al clado (c); y para C. sp 4 de 2,8% con Cs_Vil_C2_1, especimen de C. spinolae

perteneciente al clado (b) (Tabla 2 y figura 2).

Dentro del clado (a) se puede observar varios subclados de especimenes asignados a Camponotus
chilensis que presentan distancias genéticas altas (tabla 2). Por ejemplo, los individuos de localidades

mas australes (a2) y los individuos de la zona centro-norte (al) presentan una distancia genética
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minima de 3,3 %, muy por sobre las distancias entre especimenes de un mismo subclado (0.2-0.8 %).
Por otra parte, existen distintos especimenes que por si solos presentan diferencias mayores al 2,9
% al ser comparados con el resto de los especimenes de C. chilensis: Cch_Vil_C1_1, Cch_Pla_C1_1,

Co_PT_C1_1yLV_C1_1(Tabla?2).

Hui_C1_1_Camponotus_distinguendus

PAC_C1_1_Camponotus_distinguendus

Man_C1_1_Camponotus_distinguendus
Man_C2_1_Camponotus_distinguendus

Fu_C1_1_Camponotus_distinguendus

Cd_Vil_C1_1_Camponotus_distinguendus

1 0ol hilensis 1
oo o

|a2

us_ct

Co_Far_C1_1_Camponotus_ovaticeps

lensis

—d E CI_C3_1_Camponotus_sp_1
ClI_C2_1_Camponotus_sp_1

CI_C1_1_Camponotus_sp_2

Cs_Vil_C1_1_Camponotus_spinolae
’ { | Cs_Vil_C2_1_Camponotus_spinolae b
TT_C2_1_Camponotus_sp_4

Cur_C1_1_Camponotus_hellmichi

Mir_C1_1_Camponotus_morosus

Pla_C1_1_Camponotus_morosus C1
QM_C3_1_Camponotus_morosus
RC_C2_1_Camponotus_morosus C

Mel_C1_1_Camponotus_morosus 2
4{ C
Cm_EP_C1_1_Camponotus_morosus

Cb_mur_C1_2_Camponotus_sp_3

Cm_QV_C1_1_Camponotus_morosus

Figura 2: Filogenia de las especies de Camponotus presentes en Chile basada en el gen COI (subunidad 1). Camponotus balzani (no
presente en la filogenia) fue utilizado como grupo externo. Los colores por especie fueron los siguientes: C. chilensis color naranja, C.
ovaticeps color café, C. spinolae color rojo, C. distinguendus color azul, C. morosus color negro, C. hellmichi color verde, C. sp (especies
que no calzaban con las descripciones actuales) color morado. De las especies ya descritas, el clado a incluye a Camponotus chilensis,
Camponotus ovaticeps y Camponotus distinguendus; clado b incluye a Camponotus hellmichi y Camponotus spinolae; clado c incluye
a Camponotus morosus. También se sefialaron subclados con alta cercania genética dentro del clado a (aly a2) y ¢ (c1y c2). Los
valores de bootstrap estan representados por circulos presentes en cada nodo: circulo relleno: valor de bootstrap entre 75 a 100;

circulo vacio: valor de bootstrap entre 50 y 75; circulo ausente: valor de bootstrap entre 0y 50.

Dentro del clado (c), que agrupa a la mayoria de los individuos asignados a la especie C. morosus, se

puede observar dos subclados fuertemente divergentes con una distancia genética minima entre si
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del 7,1 % (Tabla 2; figura 2, c1 y c2). Las distancias genéticas entre individuos dentro de los subclados

no superan el 1,8 %.

En dltimo lugar, ubicandose como el linaje hermano de todos los Camponotus de Chile, se encuentra
el especimen Cm_QV_C1_1 asignado preliminarmente a la especie C. morosus. Este especimen
presentd una distancia genética minima del 12,3 % con el resto de los especimenes asignados a C.
morosus (figura S3, Anexo), y no presentd diferencias morfolégicas de consideracion para ser

clasificado como distinto a C. morosus segun la clave utilizada (Snelling & Hunt, 1975).
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Cédigo | Especie

TT_C2_1_Camponotus_sp_4

1 2 3 4 5 6 i 8 9 10 M1 12 13 14 15 16 117 18 19 20 21 22 23
Co_Far C1_1_Camponotus_ovaticeps
Co_PT_C1_1_Camponotus_chilensis 0,034
Cch_Pla_C1_1_Camponotus_chilensis 0,027 0,030
Cch_Vil_C1_1_Campontus_chilensis 0,046 0,035 0,038
LV_C1_1_Camponotus_chilensis 0,035 0,029 0,036 0,034
RC_C1_1_Camponotus_chilensis 0,044 0,038 0,042 0,033 0,019
QAM_C1_1_Camponotus_chilensis 0,048 0,042 0,046 0,036 0,023 0,008
TT_C1_1 Camponotus_chilensis 0,042 0,044 0,042 0,040 0,032 0,035 0,040
PAC_C2_1_Camponotus_chilensis 0,039 0,042 0,040 0,038 0,029 0,033 0,038 0,002
Cd_Vil_C1_1_Camponotus_distinguendus 0,046 0,036 0,046 0,044 0,034 0034 0,038 0,044 0,042
Man_C1_1_Camponotus_distinguendus 0,044 0,034 0,044 0042 0,032 0,031 0,036 0,042 0,040 0,002
Cs_Vil_C2_1_Camponotus_spinolae 0,094 0,090 0,092 0104 0,097 0,092 0,097 0,104 0,101 0,099 0,097
Cs_Vil_C1_1_Camponotus_spinolae 0,097 0,092 0,090 0,104 0,095 0,095 0,099 0,106 0,106 0,102 0,099 0,012
Cur_C1_1_Camponotus_hellmichi 0,081 0,090 0,083 0,094 0,086 0,092 0,097 0,094 0,092 0,086 0,083 0,042 0,050
Pla_C1_1_Camponotus_morosus 0,148 0,143 0148 0151 0,141 0,146 0,151 0,129 0,132 0,146 0,144 0118 0129 0117
RC_C2_1_Camponotus_morosus 0,150 0,146 0,151 0,153 0,144 0,146 0,153 0,142 0,139 0,144 0141 0120 0127 0117 0,018
Mel_C1_1_Camponotus_morosus 0,166 0,166 0,169 0,164 0162 0,169 0,174 0,154 0,151 0,159 0,156 0,123 0,130 0,132 0,071 0,078
Cm_EP_C1_1_Camponotus_morosus 0,158 0,159 0,161 0,156 0,154 0,161 0,166 0,151 0,149 0,151 0,149 0121 0127 0,132 0,074 0,076 0,014
Cm_QV_C1_2_Camponotus_morosus 0,148 0,129 0131 0,136 0,139 0,144 0148 0,144 0,141 0,129 0,132 0,146 0153 0,138 0,130 0,123 0,131 0,129
Cl_C2_1_Camponotus_sp_1 0,088 0,080 0,086 0,084 0,075 0,086 0,093 0,091 0,089 0,086 0,084 0,093 0,097 0,082 0,133 0,130 0,138 0,136 0,145
CI_C1_1_Camponotus_sp_2 0,099 0,106 0,099 0115 0,104 0,106 0,111 0,111 0,109 0,102 0,099 0,080 0,091 0077 0,142 0,140 0,152 0,150 0,160 0,089
Cb_mur_C1_2_Camponotus_sp_3 0,150 0,146 0,146 0,158 0,151 0,156 0,161 0,156 0,154 0,154 0,156 0,129 0,132 0,134 0,114 0,116 0,109 0,107 0,132 0,135 0,141
0,083 0,097 0,090 0,101 0,095 0,090 0,094 0,101 0,099 0,092 0,090 0,028 0036 0037 0132 0,129 0,142 0,140 0,145 0,093 0,078 0,146
1

ASAZT021-11_Camponotus_balzani (outgroup) 0,222 0,206 0,223 0,223 0,210 0,212 0,212 0,215 0,218 0,193 0,196 0,198 0,198 0,201 0,178 0,183 0,206 0,214 0,183 0,234 0,200 0,206 0,190

de Camponotus presentes en Chile usando el gen COI
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, 1980) entre li
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Tabla 2

(subunidad 1) y calculadas en el programa MEGA 11 (Tamura et al., 2021). Se incluyen 2 especimenes por especie (cuando fue

posible). Si dentro de las especies se encontraban subclados, se incluyeron 2 especimenes por cada uno.
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5. Discusion

5.1. Afinidad biogeografica de las especies chilenas

Para las especies chilenas habia sido hipotetizada una afinidad biogeografica con la fauna Austral -
Oceanica, especificamente con una mayor relacién con la fauna neozelandesa (Kusnezov, 1963). Sin
embargo, los resultados de la filogenia “mundial” de Camponotus estimada en este trabajo permiten
descartar esta hipotesis, apoyando una mayor relacidon con especies Neotropicales y Etidpicas. Por
otra parte, los resultados indican que el grupo de especies presentes en Chile es monofilético, lo que
indica un Unico origen biogeografico. El clado chileno presenta como especie hermana a Camponotus

balzani, una especie distribuida por toda la zona septentrional de Sudamérica (Antweb, 2024).

Al observar la filogenia mundial estimada (figura 2) lo primero que es posible apreciar es que el clado
chileno se encuentra distante del clado que agrupa la mayor cantidad de especies australianas ((ii),
figura 2), lo que sugiere un parentesco lejano entre estos dos grupos. Esta informacién va en contra
de la hipédtesis planteada por Kusnezov (1963) de una afinidad biogeografica de la fauna
entomoldgica chilena con la fauna Austral — Oceanica, y plantea la existencia de una mayor afinidad

con otras areas biogeograficas antes que esta.

Entendiendo la historia biogeografica sudamericana reciente, otra de las posibles afinidades
biogeograficas del clado chileno podria ser con el grupo Neartico. En este caso el ancestro del grupo
chileno como de su especie hermana C. balzani pudo haber cruzado a través del Istmo de Panama
durante el gran intercambio bidtico americano hace unos 3 millones de afos (Chavez, 2020). Sin
embargo, este planteamiento presenta diversas dificultades. En primer lugar, las barreras
geograficas que actualmente impiden el flujo de fauna entre Chile y el resto de sudamérica ya se
encontraban totalmente presentes y completas para ese entonces (Boschman, 2021; Hartley &
Chong, 2002), por lo que en ese momento la migraciéon también debid haberse visto dificultada
fuertemente, especialmente en el sector centro y norte del pais, como lo sigue para muchas especies
actualmente (Kellner et al., 2013; Nunes, 2017). En segundo lugar, no hay presencia de un nimero

importante de especies nearticas cercanas al clado chileno, como seria esperable bajo este
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planteamiento, y por el contrario existe un mayor nimero de especies etidpicas. De esta manera, la
posibilidad de una afinidad y posible origen neartico de las especies chilenas se encuentra poco

sustentado.

La presencia de especies etidpicas con parentesco cercano al clado chileno contrasta con su lejania
geografica. Sin embargo, cobra sentido al tomar en cuenta que hace 150 millones de afios
Sudameérica, Africa y el sector oriental estuvieron unidos en el periodo Gondwanico (Chéavez, 2020;
Morrone, 2006), lo que podria estar sugiriendo que las especies de Camponotus presentes en Chile
y en gran parte del Neotrdépico podrian tener un origen bastante antiguo. De ser asi, el origen de las
especies chilenas podria considerarse gondwdnico, pero no asociado a taxa sudamericanos
templados/australes mayormente relacionados con Oceania, sino mas bien asociado a los
componentes sudamericanos pantropicales con una mayor relacion a taxa etidpicos. Esta afinidad
biogeografica con elementos africanos ha sido reportada en otros casos, incluyendo tanto fauna
como flora (Bond et al., 2015; Cidade et al., 2019; Moreira-Munoz, 2011). En Chile, los ejemplos que
reportan esta relacion biogeografica son mas acotados y particularmente escasos para la
entomofauna (Martins-Neto et al., 2003; Ragionieri et al., 2023), donde en general se ha visto una
mayor relacidon gondwanico/austral para distintos clados de insectos (Arias et al, 2009; Crisci et al.,

1991; Hodgson & Miller, 2002; Morrone, 2006; Palma & Figueroa, 2008; Szwedo, 2004).

Sudamérica presenta el mds bajo porcentaje de estudios biogeograficos entre los continentes
poblados (Beheregaray, 2008) a pesar de que paradéjicamente es considerado como el territorio
gue alberga la mayor biodiversidad a nivel mundial. Esto evidencia la necesidad de investigacién en
este territorio con el fin de comprender de mejor manera las relaciones biogeograficas de la biota
presente en el continente. Los resultados de este estudio son un aporte al avance del entendimiento
de la composicién de la entomofauna sudamericana, y en particular de la fauna myrmecolégica de
Chile y la regién Andina, sugiriendo para las especies de Camponotus presentes en Chile una mayor
relacion con la fauna etidpica y oriental, a diferencia de otros insectos cuya afinidad estaria mas

cercano a al de la fauna oceanica.
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5.2 Relaciones entre las especies chilenas y valor filogenético de los principales caracteres

morfoldgicos diagndsticos

A través de la historia de los cambios taxondmicos del género Camponotus en Chile, basada en la
morfologia se hipotetizd en este trabajo la existencia de dos grupos de mayor cercania filogenética
(“grupo chilensis” y “grupo distinguendus”). Al observar los resultados de la filogenia local estimada
(figura 2) es posible observar que la cercania filogenética asumida por la historia taxondmica no es
consistente con el patrén ancestro-descendiente observado en el arbol (figura 2). Por el contrario,
esta filogenia da cuenta de relaciones muy distintas a la de los dos grupos hipotetizados. Entre los
caracteres mas utilizados en las descripciones de las especies de Camponotus chilenas estan la
presencia o ausencia de pilosidad abdominal, de pilosidad cefalica lateral y la diferencia en
coloracion antenal. Aunque estos caracteres conservan cierta utilidad taxondmica, los resultados

filogenéticos de este estudio sugieren un limitado valor filogenético para las especies chilenas.

Antenas ferruginosas
Pilosidad ab. densa/dorada
Pilosidad cefalica lateral

Camp us morosus X
[ Camponotus spinolae X X
T Camponotus sp 4 X
Camp us hellmichi
Camponotus ovaticeps X
Camp us distinguend X
[ Camponotus chilensis X X

Figura 3: Distribucion filogenética de algunos de los caracteres morfoldgicos principales de las especies de Camponotus presentes
en Chile. Se consideraron los tres caracteres con mayor relevancia para diferenciar especies segun la clave de Snelling y Hunt (1973):
Antenas Rojas, Pilosidad abdominal densa/dorada y Pilosidad cefalica lateral. Se incluye el especimen Camponotus sp 4 para indicar

que el caracter “Pilosidad cefalica lateral” no es exclusivo del clado chilensis-distinguendus.
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Respecto a la pilosidad abdominal: En el arbol de las especies chilenas C. chilensis y C. ovaticeps
pertenecen al mismo subclado filogenético (figura 2, a), coincidiendo con el grupo filogenético
hipotetizado inicialmente (grupo chilensis) caracterizado por poseer pilosidad dorada/densa en el
tergo abdominal. En este caso si existe una consistencia entre el parentesco filogenético de las
especies y la presencia de pilosidad abdominal, pudiéndose considerar este caradcter como
informativo filogenéticamente. Sin embargo, la otra especie considerada inicialmente dentro del
“grupo chilensis” y que posee este rasgo (figura 3), Camponotus spinolae Roger 1863, se encuentra
en un clado distinto (b) a las otras dos especies del grupo, ademas de encontrarse asociada a especies
que no presentan este caracter (C. hellmichi y C. sp 4). Por otra parte, C. distinguendus, que no
presenta pilosidad abdominal densa/dorada y originalmente se incluyd en el “grupo distinguendus”,
se anida en el mismo clado de C. chilensis y C. ovaticeps, y no con las otras especies del “grupo

distinguendus”. De esta manera, por las razones antes mencionadas, la utilidad de este rasgo en el

establecimiento de parentesco entre especies no se sustenta.

Respecto a la pilosidad cefdlica lateral: En el arbol filogenético de las especies chilenas C. hellmichiy
C. spinolae pertenecen al mismo clado filogenético (figura 2, b). A pesar de estas no poseer la misma
pilosidad abdominal, ambas carecen de pilosidad cefdlica lateral (figura 3), lo que podria sugerir
cierta utilidad para establecer parentesco entre estas especies. De igual manera que en analisis del
clado (a), el problema surge al tomar en cuenta el tercer taxén dentro del clado, Camponotus sp 4.
ya que éste si posee pilosidad en los laterales de la gena (figura 3). Por otra parte, en el clado (b)
encontramos un caso similar, donde C. chilensis y C. distinguendus poseen pilosidad cefalica lateral,
pero C. ovaticeps no la posee. De esta manera este rasgo tampoco es consistente con las relaciones

de parentesco entre las especies.

Respecto a la coloracion antenal: Las Unicas dos especies que presentan coloracién ferruginosa en
sus flagelos antenales son Camponotus morosus (Smith 1858) y Camponotus spinolae (figura 3). Sin
embargo, estas especies no son hermanas entre si, muy por el contrario, presentan mayor
parentesco con especies que tienen antenas de color negro o marrdn. Por otra parte, uno de los taxa

gue no se ajusta a las descripciones de las especies conocidas, C. sp 2, también posee esta

29



caracteristica (antenas ferruginosas), aunque tampoco presenta relaciones filogenéticas cercanas a
estas especies.
En conclusidn, ninguno de los tres rasgos diagndsticos analizados presenta consistencia con el

parentesco entre las especies.

La falta de congruencia entre similitud morfoldgica y grado de parentesco no es poco comun en el
género Camponotus. Por ejemplo, existen varios casos en los que las especies estudiadas poseen
rasgos similares pese a estar poco emparentadas, o incluso aparecen como las especies mas lejanas
genéticamente (Ki-Gyong & Byung-Jin, 2006; Mcarthur & Leys, 2006). Esta similitud morfoldgica va
incluso mas alla de las especies dentro del género, ocurriendo también dentro y fuera de la tribu
Camponotini. Por ejemplo, en el género hermano de la tribu, Colobopsis, existe tal similitud
morfoldgica entre especies que el parentesco entre algunos grupos de especies solo ha podido ser

resuelto a través de herramientas moleculares (Ward et al., 2016).

Estos tres caracteres fueron seleccionados para ser analizados ya que son los mas utilizados dentro
de la clave de identificacion (Snelling & Hunt, 1975). Ademas, a nuestro criterio estos presentan el
menor grado de subjetividad al momento ser evaluados (presencia/ausencia) en los distintos
especimenes a identificar. Otros, por ejemplo, la pilosidad occipital y malar se mencionan dentro de
la clave con cierta ambigliedad al momento de diferenciar especies, dando un rango desde la no
existencia hasta la presencia escasa, lo que dificulta la certeza al momento de utilizar estos

caracteres para diferenciar entre los diferentes taxa.

5.3. éExiste sustento molecular para las especies descritas?

Analizando el clado (a) del arbol filogenético (figura 2), las tres especies pertenecientes a este,
Camponotus chilensis, Camponotus ovaticeps y Camponotus distinguendus, pese a mantener un
parentesco estrecho, presentan distancias genéticas importantes que van desde el 3% al 4%
aproximadamente (Tabla 2). Este porcentaje de divergencia estd por sobre distancias

interespecificas en otros grupos de hormigas (2-3 %; Smith et al. (2005)), lo que sugiere la validez de
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estos taxones como especies diferentes. Solo en el caso de Camponotus ovaticeps (Co_Far C1_ 1)y
Camponotus chilensis (Cch_Pla_C1_1) existe una diferencia algo menor al 3% (2,7 %), pero su clara
diferencia morfoldgica, sobre todo en torno a la pilosidad cefalica, tordcica y abdominal (Tabla 1)
sustentan la validez de estos taxones. En ocasiones, diferencias genéticas y morfoldgicas
importantes pueden acumularse entre poblaciones geograficamente distantes de la misma especie
debido a un aislamiento por distancia (Relethford, 2004). Sin embargo, los especimenes aqui
comparados se encuentran geograficamente cercanos (~110 km), lo que descarta que las diferencias

morfoldgicas y genéticas observadas puedan deberse a un aislamiento por distancia.
Analizando el clado (b) (figura 2), las dos especies pertenecientes a este clado, Camponotus spinolae
y Camponotus hellmichi Menozzi 1935, poseen una distancia genética minima de 4,2 % (Tabla 2),

sustentando también la validez de estos taxones como especies distintas.

Finalmente, en el clado (c) encontramos la especie Camponotus morosus, la cual presenta una

distancia genética minima de 11,7% con el resto de las especies.

5.4. Evidencia de nuevos taxa y sus implicancias para la diversidad del género Camponotus en Chile

En el analisis filogenético se incluyeron cuatro especimenes que no pudieron ser asignados a ninguna
de las especies conocidas: C. sp 1, C. sp. 2, C. sp 3y Csp 4. Los primeros tres presentan claras
diferencias morfoldgicas que no calzan con las descripciones formales de las especies reconocidas
hasta la fecha, lo que se condice con los resultados filogenéticos y de distancia genética, sustentando
fuertemente la hipdtesis de que estos especimenes representan nuevas especies. En el caso del
espécimen C. sp 4, este presenta una alta similitud con la especie C. distinguendus, con leves
diferencias en la coloracion de su pilosidad abdominal (figura S2, Anexo), por lo que fue determinado
como un espécimen inusual. Sin embargo, en la filogenia se ubicé en el clado (b), muy lejano a C.
distinguendus, por lo que el parecido morfoldgico superficial no seria el resultado de un ancestro
comun o cercania filogenética, sino mas bien a una similitud derivada con posterioridad y de forma
independiente (e.g. convergencia). Ademas, C. sp 4 presenta un 2,8 % de divergencia con la especie

mas cercana filogenéticamente (C. spinolae) (Tabla 2), y sus diferencias morfoldgicas son tan
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notables (figura S2, Anexo) que es justificado proponer el estatus de especie distinta. A pesar de ello,
se requiere un estudio mas detallado de este ultimo linaje para encontrar caracteres que faciliten su

diagnosis y descripcidn.

De esta manera, todos los especimenes indeterminados incluidos en este estudio presentan
diferencias tanto morfolégicas como genéticas con sus especies descritas mas cercanas, lo que

sustenta el ser considerados como pertenecientes a especies nuevas.

Dentro de las especies ya descritas, tanto en el clado (a) como en el (c) (figura 2) es posible observar
subclados con alta diferenciacién genética. En el caso del clado (a), dentro de los individuos que
fueron identificados inicialmente como C. chilensis utilizando la clave de Snelling & Hunt (1975), se
observa un subclado formado por individuos de localidades de la zona sur del pais (subclado a2,
figura 2) y otro subclado agrupando individuos de localidades de la zona centro norte (subclado al,
figura 2). También existen algunos especimenes que fueron originalmente determinados como C.
chilensis y que se agruparon cerca de C. ovaticeps, que presentaron una alta diferenciacién con el
resto de los individuos de C. chilensis (>3%). Esta alta diferenciacidon genética, sumado a una alta
variacion morfoldgica dentro del clado (figura S1, Anexo), sugiere la existencia de un posible

complejo de especies.

De forma similar, en el clado que incluye a los especimenes de C. morosus (clado c, figura 2) también
se presentan subclados con distancias genéticas entre si por sobre el 7%. Llama la atencion el
individuo Cm_QV_C1_1, determinado como C. morosus, que se ubica como el grupo hermano de
todas las especies chilenas en la filogenia de la figura 2, con una distancia genética minima de 12,3
% con el clado (c). Cabe mencionar que este mismo ejemplar se ubicé dentro del clado C. morosus
en la reconstruccion filogenética global (figura 1), aunque con bajo sustento de bootstrap, por lo que
su posicion filogenética podria presentar una mayor afinidad con el grupo C. morosus, en
consistencia con su morfologia. Se requiere incorporar en estudios futuros, un mayor nimero de
poblaciones y regiones genéticas para precisar mejor la posicidn filogenética de esta potencial nueva

especie.
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A diferencia del clado que contiene a los especimenes de C. chilensis, los especimenes determinados
como C. morosus no presentan notorias diferencias morfoldgicas a pesar de su enorme distancia
genética (figura S3, Anexo), lo que sugiere la existencia de especies cripticas y una baja tasa de

evolucién morfoldgica dentro de este grupo.

Sobre la base de lo discutido previamente, es razonable proponer que dentro del material de
Camponotus de Chile estudiado en el presente trabajo, existen varias especies nuevas que requieren
ser descritas. Algunas de estas especies se presentan como posibles especies cripticas, consideradas
actualmente como parte de especies ya descritas debido a su similitud morfolégica. Otras poseen
diferencias morfoldgicas y genéticas evidentes. Con todo, la diversidad del género Camponotus en
Chile parece estar considerablemente subestimada, existiendo un nimero potencial de especies

mucho mayor al que se conoce actualmente.

5.5 Limitaciones de la investigacidn vy desafios futuros

La utilizacidn de la secuencia “COl subunidad 1” para la estimacion de las relaciones filogenéticas es
una metodologia ampliamente utilizada en la estimacidn de parentesco entre seres vivos (Andrade-
Souza et al., 2017; Trontelj et al., 2005; Vandewoestijne et al., 2004). Para la estimacidn del origen
biogeografico de las especies Camponotus presentes en Chile, este estudio se beneficiéd ampliamente
de la existencia de un gran nimero de secuencias del gen COI en las bases de datos publicas que
permitid tener una primera mirada a las relaciones filogenéticas entre cientos de especies
representantes de todas las regiones del mundo y sustentar el origen comin de las especies
presentes en Chile. A pesar de ello, existen partes de esta filogenia global con bajo sustento, en
particular en los clados mayores o nodos mas antiguos. Debido a ello, esta estimacion debe ser
abordada como una primera aproximacion de las posibles relaciones entre las especies de
Camponotus a nivel mundial. En el futuro, sera de gran utilidad incorporar un mayor nimero de
regiones genéticas y especies al analisis, para asi estimar un arbol mas robusto que nos ayude a
entender mejor las relaciones dentro de este género tan diverso. Esto representa una tarea titanica
gue requerird la colaboracion entre investigadores de todo el mundo, y que incluya la mayor

cantidad de diversidad posible dentro del género.
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Por otro lado, la cantidad de secuencias disponibles de origen Neotropical (49) son muy reducidas
tomando en cuenta la enorme cantidad de especies descritas para el grupo en la zona (Antweb,
2024), lo que podria tener un gran efecto sobre la evaluacién de la monofilia en el grupo chileno.
Seria de gran importancia incorporar un mayor nimero de especies dentro de futuras estimaciones,
especialmente de paises aledafos a Chile (Argentina, Chile, Bolivia y Peru), con el fin de evaluar y

corroborar con mayor rigurosidad la monofilia del grupo chileno.

Con respecto a las especies de Camponotus presentes en Chile, en primer lugar, es importante
mencionar que la baja correlacién que existe entre la similitud en morfologia y su cercania en
parentesco plantea un desafio en cuanto a la comprension de las razones detrds de estos patrones.
Hacen falta estudios que analicen cuales serian los procesos evolutivos y ecolégicos que han llevado
a estos caracteres a evolucionar hasta los fenotipos que observamos en la actualidad en los distintos
linajes, muchas veces muy diferentes entre linajes cercanamente emparentados y otras veces muy
similares entre linajes con divergencias profundas. En segundo lugar, es necesario describir los
nuevos taxa que mostraron una alta diferenciacion genética (>2-3%) acompanados o no de
diferencias morfolégicas, para resolver asi la diversidad real de especies del género presentes en el
pais. Para ambos objetivos seria de gran utilidad la construccion de una matriz de caracteres por
especie que facilite el andlisis de cuales rasgos son los mas relevantes y diferenciadores en cada caso.
En tercer y ultimo lugar, de igual manera como fue mencionado respecto a la filogenia mundial, en
la filogenia del pais (figura 2) seria importante la incorporacién de mas marcadores genéticos,
especialmente nucleares, con el fin de estimar un arbol que represente de manera mas precisa la
relacion entre especies. Sumado a ello y con el mismo fin, la incorporacidon de una mayor cantidad
de muestras en los taxa que presentaron una baja representacion de su diversidad, como el caso de
C. ovaticeps, C.hellmichi, C. spinolae, C.sp 1, C.sp 2, C. sp 3, C. sp 4y especimenes de C. morosus de
quebrada verde (grupo con alta diferenciacion genética), servird para mejorar el conocimiento de la
distribucién geografica y los potenciales procesos que han promovido el origen de la diversidad de

especies de Camponotus en Chile.
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Capitulo 2

Nuevas Camponotus para Chile: Diagnosis de dos nuevas especies y un nuevo registro para el

territorio nacional.

1. Resumen

Camponotus (Hymenoptera: Formicidae) es uno de los géneros de hormigas mas diverso del mundo
(>1000 especies), sin embargo, en Chile solo se cuenta con seis especies descritas. Ademas, la falta
de un buen registro fotografico de las especies presentes en el pais, ha limitado el estudio y la
comparacion de ejemplares ya que solo se cuenta con figuras y esquemas que enfatizan las
diferencias morfoldgicas entre las especies, haciendo muchas veces compleja su correcta
identificacidon. Recientemente se han recolectado distintos especimenes que no coinciden con las
descripciones de las especies ya conocidas, lo que sugiere la existencia de nuevas especies que
requieren ser descritas. En el presente capitulo se realiza un estudio de tres taxa que, sobre la base
de evidencia morfoldgica y molecular, se postulan como nuevos taxa para Chile, correspondiendo
dos de ellos a nuevas especies y el tercero una especie ya descrita pero no registrada previamente
en el pais. Se incluyen descripciones y diagnosis para los nuevos taxa, fotografias de todas las
especies de Chile y una nueva clave taxondmica actualizada para facilitar la identificacion de las
especies reconocidas hasta hoy. De esta manera, diversidad de especies del género Camponotus

presente en el pais aumenta en un 50% respecto a lo que se tenia considerado hasta la fecha.

Palabras clave: Camponotini, COI, Clave dicotémica, Hymenoptera, Taxonomia, Fotografias.
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Abstract

Camponotus (Hymenoptera: Formicidae) represents one of the most diverse ant genera globally,
comprising over 1,000 species. However, only six species have been documented in Chile.
Furthermore, the absence of comprehensive photographic documentation of the species present
in the country has impeded the study and comparison of specimens, as only figures and diagrams
highlighting morphological differences between species are available, which often complicates
accurate identification. Recently, several specimens that do not align with the descriptions of
known species were collected, indicating the potential existence of new species that require formal
description. This chapter examines three taxa that, based on morphological and molecular
evidence, are proposed as new taxa for Chile. Two of these correspond to new species, whereas
the third pertains to a species previously described but not recorded in the country. Descriptions
and diagnoses of the new taxa are provided, along with photographs of all species in Chile and an
updated taxonomic key to facilitate the identification of the species recognized to date.
Consequently, this study increased the diversity of Camponotus species in the country by 50%

compared to previous records.

Keywords: Camponotini, COI, Dichotomous key, Hymenoptera, Taxonomy, Photographies.
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2. Introduccion

Camponotus (Hymenoptera, Formicidae) es un género perteneciente a la tribu Camponotini de la
subfamilia Formicinae, uno de los géneros de hormigas mas diversos del mundo, con mas de 1.000
especies descritas hasta la fecha (Antweb, 2024) y presentes en todas las regiones biogeograficas del
mundo, especialmente en las regiones del Neotrépico y Norte América (Bolton, 1995).
Morfolégicamente, son hormigas grandes (entre 5 a 25 mm) caracterizadas por presentar, al igual
que toda la subfamilia, sélo un nodo peciolar (peciolo) con forma de escama y una estructura llamada
acidoporo en el séptimo esterno abdominal con la cual expelen acido férmico al sentirse
amenazadas. Particularmente para el género, presentan un acidoporo sin aro de pilosidad, no
poseen glandula metapleural, y presentan polimorfismo intraespecifico, con obreras mayores de
amplias cabezas que pueden superar en 2 a 4 veces el tamafio de las obreras menores (Fisher &
Cover, 2007). La taxonomia de este grupo es reconocida por su complejidad, debido a la gran
cantidad de especies, y por su alta variacidon morfoldgica intra e interespecifica, lo que ha dificultado
la delimitacion de especies y la comprension de sus relaciones de parentesco (Mackay & Delsinne,

2009).

En Chile el género Camponotus cuenta con seis especies descritas, un bajo nUmero en comparacion
con el numero de especies de paises aledafios (Bezdéckova et al., 2015; Kusnezov, 1952). Al igual
gue la cantidad de taxa descrita, la historia del estudio taxonédmico del grupo es reducida, y se
encuentra concentrada principalmente en la segunda mitad del siglo XIX y la primera del siglo XX.
Inicialmente Spinola, en el texto cldsico de Gay “Fisica y politica de Chile” en su volumen 6 (1851),
describe las primeras 3 especies de este grupo: C. chilensis, C. distinguendus y C. ovaticeps, en ese
entonces bajo el género Formica. Siete afios mas tarde, Smith (1858) describe a C. morosus como
Formica morosa. Luego, Roger (1863) describe una quinta especie propia de la cordillera de Chillan,
la cual es nombrada en honor a Spinola como C. spinolae. Finalmente, Menozzi (1935) describe la
ultima especie conocida hasta la fecha, C. hellmichi, descrita originalmente como una variedad de C.

morosus.
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Para el reconocimiento y la diferenciacién entre especies se cuenta con una clave taxondmica
(Snelling & Hunt, 1975) asociada a figuras en blanco y negro que esquematizan las diferencias
morfoldgicas presentes entre las especies. A pesar de la utilidad de estas figuras, éstas no incorporan
suficientes detalles de la morfologia ni coloracién de las especies, lo que dificulta su identificacién.
A pesar de no existir descripciones de nuevas especies o subespecies de Camponotus para Chile en
las ultimas décadas, existen registros de especimenes cuya morfologia no se ajusta con la de las
especies descritas en las colecciones de distintos museos y centros de investigacion (e.g. coleccién
Museo Nacional de Historia Natural (MNHN), Santiago; coleccion Instituto de Entomologia,
Universidad Metropolitana de Clencias de la Educacidon (UMCE), Santiago), sugiriendo la existencia

de linajes que aun son desconocidos para la ciencia en el territorio nacional.

En el Capitulo 1 de esta tesis se estimd un arbol filogenético para el gen COl con muestras de todas
las especies de Camponotus presentes en Chile, donde ademas se incluyeron especimenes que no
calzaban con las descripciones de las seis especies ya descritas (Figura 1). Estos especimenes
presentaron evidencia morfolégica y genética para ser considerados nuevas especies de
Camponotus en Chile. En este trabajo se hace una diagnosis para dos de estas especies, cuyas
diferencias morfoldgicas y genéticas presentan el mayor sustento para ser considerados como
nuevos taxones del género Camponotus en Chile. Se registra ademas un tercer taxdn que pertenece
a una especie ya descrita, pero que no habia sido formalmente registrado como parte de la
diversidad de especies presente en el territorio nacional. Se incluyen fotografias para todas las
especies reconocidas actualmente para Chile y una clave dicotémica actualizada. La inclusién de
fotografias de las especies no solo ayudara en la identificacidn, sino que también prestara utilidad
en estudios taxondmicos, sistematicos y eco-evolutivos, por ejemplo, cuando se requieran datos

sobre las medidas de rasgos funcionales (Arnan et al., 2014; Drager et al., 2023).
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3. Materiales y Métodos

Especimenes de las seis especies descritas para Chile, dos nuevas especies y una especie no
reportada para el pais fueron montados y fotografiados utilizando un Microscopio digital marca
Celestron modelo “Micro Direct”. Se tomaron fotografias de todas castas (segun disponibilidad) por
especie, en vista lateral, cefalico y dorsal. En este trabajo se incluyé una seleccién de las fotografias,
incluyendo prioritariamente fotografias en vista lateral, cefalica y dorsal de una de las castas de
obreras debido a que la mayoria de las descripciones de especies en la familia Formicidae se realiza
en estas castas. Adicionalmente se complementd con fotografias de otras castas de obreras y/o
sexuados segun disponibilidad. En cada fotografia se incluyé una escala de 1 mm como referencia.
En el caso especifico de C. sp 3, los especimenes fotografiados no corresponden a los especimenes
incluidos en la filogenia, sino a individuos de la coleccién de insectos del Instituto de Entomologia
UMCE), los cuales también fueron colectados en la zona altoandina del norte de Chile y que poseen
caracteristicas morfoldgicas similares a los individuos utilizados para realizar los analisis
filogenéticos. Esto se debid a la baja cantidad de material disponible, por lo que todos los individuos
tuvieron que ser utilizados en las extracciones de ADN, no quedando en las mejores condiciones para
ser fotografiados. De todas maneras, en el anexo (figura S4) se adjuntan fotografias de una obrera
mayor del material utilizado en las extracciones para tener como referencia. Las localidades y fechas

de colecta de cada individuo fotografiado se informan en la tabla S1 del Anexo.
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Camponotus distinguendus
Camponotus distinguendus
Camponotus distinguendus
Camponotus distinguendus
% Camponotus distinguendus
Camponotus distinguendus

Camponotus chilensis
Camponotus chilensis
Camponotus chilensis

Camponotus chilensis

r Camponotus chilensis
Camponotus chilensis

Camponotus ovaticeps
g()amponmus chilensis
Camponotus chilensis

— Camponotus sp 1 (i)

Camponotus morosus

Antweb (Antweb, 2024).
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Camponotus morosus
Camponotus morasus

Camponotus morosus
E Camponotus morosus
Camponotus morosus

Camponotus sp 3 (iii)

T~ Camponotus sp 1 (i)

Camponotus sp 2 (ii)

Camponotus spinolae
Wonotus spinolae
Camponotus sp 4

Camponotus hellmichi

Camponotus morosus

Figura 1: Filogenia de las especies de Camponotus presentes en Chile basada en el gen COI (subunidad 1) (Tomada del Capitulo 1).
Camponotus balzani (no presente en arbol) corresponde a grupo externo. Los 3 linajes que no calzaban con las descripciones actuales

fueron resaltados con color rojo (i a iii): Camponotus sp 1 (i), Camponotus sp 2 (ii) y Camponotus sp 3 (iii).

Para los tres taxa que no calzaban con las descripciones actuales, con el fin de verificar la existencia
de registros y/o descripciones previas de los linajes analizados se realizd6 una busqueda tanto
bibliografica, en colecciones entomoldgicas (coleccidon del Instituto de Entomologia de la UMCE,

colecciéon entomoldgica del MNHN) y en el repositorio fotografico de especimenes del museo

Finalmente, la clave dicotémica fue elaborada sobre la base de caracteristicas morfoldgicas de las
obreras de cada especie. Para esto se tomé como referencia parte de la clave incluida en Snelling y
Hunt (1975), modificdndose con el fin de incluir las nuevas especies y realizando correcciones que se

consideraron pertinentes dado los resultados obtenidos en el Capitulo 1.



4, Resultados y Discusion

1) Camponotus sp 1

(Fig. 2, A-E)

Para este taxén no se encontraron registros de especimenes ni descripciones previas en la busqueda
bibliografica, revision de colecciones entomoldgicas (Instituto de Entomologia (UMCE); MNHN) ni
busqueda en el repositorio digital Antweb. De esta manera, este es considerado el primer registro

para esta especie.

Localidad de colecta:

Los individuos de este taxon fueron colectados en el sector de “Cascada Invertida”, Cordillera de los
Andes de la Region del Maule (1850 msnm), Chile (Figura 3). Para la diagnosis de este taxdén fue
analizado el siguiente nimero de individuos: 1 obrera mayor, 3 obreras intermedias y 5 obreras

menores.

En la filogenia de especies de Camponotus presentes en Chile, los individuos de este linaje se
posicionaron en un clado hermano al que incluye a C. chilensis, C, ovaticeps, y C. distinguendus, con
un alto sustento de Bootstrap (>75, figura 1) y alta divergencia genética (>8 %, Tabla 1). Ademas,
como ya fue mencionado, sus individuos no calzaron con las descripciones de las especies actuales
(Snelling & Hunt, 1975), teniendo una clara diferencia morfolégica con los individuos de los taxa ya
descritos (figura 2). De esta manera, la validez de los especimenes de este grupo como
pertenecientes a una especie distinta a las descritas hasta el momento para Chile tiene sustento

tanto molecular como morfoldgico.

Diagnosis basada en obreras: C. sp 1 es una especie cuyas obreras se caracterizan por poseer el

siguiente grupo de caracteres: Cabeza y mesosoma con coloracion rojiza, caracteristica presente en
todas sus castas. Escapo, pedicelo y flagelo antenal de coloracién rojiza. Presenta pilosidad en los
bordes de la gena (setas). Patas de coloracion rojiza con sectores ennegrecidos, principalmente en

coxa, trocanter, y tercio proximal del fémur. Gaster presenta pilosidad (setas) rala, la cual permite la
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visibilidad del tegumento de color negro. Estas caracteristicas en su conjunto separan a las obreras
de este linaje de las obreras de las demds especies de Camponotus descritas para el territorio

chileno.

A

Figura 2: Camponotus sp 1 A) Vista cefélica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor C) Vista dorsal obrera mayor D) Vista lateral

reina alada E) Vista lateral obrera intermedia.
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2) Camponotus sp 2 (brunnipes)

(Fig. 4, A-E)

Para este taxdn no se encontraron registros de especimenes ni descripciones previas en la busqueda
bibliografica, revisién de colecciones entomoldgicas (Instituto de Entomologia (UMCE); MNHN) y
busqueda en el repositorio digital Antweb. De esta manera, este es considerado el primer registro

para esta especie.

Localidad de colecta: Maule Alto

Los individuos de este taxdn fueron colectados en el sector de “Cascada Invertida”, cordillera de los
Andes de la regiéon del Maule (1850 msnm), Chile (Figura 3). Para la diagnosis de este taxén fue

analizado el siguiente nimero de individuos: 5 obreras mayores y 5 obreras menores.

Figura 3: Localidad de colecta de Camponotus sp 1 y Camponotus sp 2: Maule alto (Cascada Invertida, 1850 msnm). A) Ecosistema
andino donde fueron colectadas las muestras; B) Sector especifico donde fue encontrado uno de los nidos de C. sp 1, bajo piedra. En

la fotografia es posible observar sobre la roca individuos de C. sp 1 merodeando.

En la filogenia de especies de Camponotus presentes en Chile, los individuos de este se posicionaron
en un clado distinto al de las demas especies con alto sustento (>75 de Bootstrap, figura 1) y alta
divergencia genética (>7 %, Tabla 1). Ademads, como ya fue mencionado, sus individuos no calzaron
con las descripciones de las especies actuales (Snelling & Hunt, 1975), teniendo una clara diferencia
morfolégica con los individuos de los taxa ya descritos (figura 4). De esta manera, la validez de los
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especimenes de este grupo como pertenecientes a una especie distinta a las descritas hasta el

momento para Chile tiene sustento tanto molecular como morfoldgico.

Diagnosis basada en obreras: C. sp 2 es una especie cuyas obreras se caracterizan por poseer el

siguiente grupo de caracteres: Antenas por completo (obrera menor) o con al menos el flagelo
(obrera mayor) de coloracion ferruginosa, mas claras que resto de la cabeza. Bordes de la gena sin
pilosidad (setas). Patas con coloracién marrén, mas claras que la cabeza, térax y abdomen, casi en
toda su extension en obreras menores, y acentuada en las coxas de las obreras mayores. Gaster
presenta pilosidad (setas) rala, la cual permite la visibilidad del tegumento de color negro/marrén
oscuro. Estas caracteristicas en su conjunto separan a las obreras de este linaje de las obreras de las

demads especies de Camponotus descritas para el territorio chileno.
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e

Figura 4: Camponotus sp 2 A) Vista cefdlica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor C) Vista dorsal obrera mayor D) Vista lateral

obrera menor E) Vista lateral macho.

Cadigo / Especie Co Cch Cd Cs Ch cm Cspl Csp2
Cl_C2_1_Camponotus_sp_1 0,086 0,084 0,084 0,093 0,082 0,136

Cl C1_ 1 Camponotus_sp 2 0,099 0,115 0,099 0,080 0,077 0150 0,089
Cb_mur_C1_2 Camponotus_sp 3 0,150 0158 0156 0129 0134 0107 0135 0141

Tabla 1: Tabla de distancias genéticas (K2P; Kimura, 1980) entre especimenes de las nuevas especies y los demas linajes de
Camponotus presentes en Chile usando el gen COI (subunidad 1) y calculadas en el programa MEGA 11 (Tamura et al., 2021). Tabla
reducida desde capitulo 1 (Tabla 2), escogiendo un representante de cada linaje con distancias genéticas intermedias entre todas las

secuencias  utilizadas. Los  cddigos corresponden a: Co = Co_Far_Cl_1 Camponotus_ovaticeps; Cch =

Cch_Vil_C1_1_Campontus_chilensis; Cd = Man_C1_1_Camponotus_distinguendus; Cs = Cs_Vil_C2_1_Camponotus_spinolae; Ch

Cur_C1_1_Camponotus_hellmichi; cm = Pla_C1_1_Camponotus_morosus.
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3) Camponotus sp 3 (Camponotus bruchi lysistrata, Santschi, 1919)

(Fig. 5, A-E)

Los individuos de este taxdn fueron donados por Juan Vielma, colectados en el sector de Murmunta
(3300 msnm), regidn de Arica y Parinacota, Chile. Para este taxdn se encontraron diversos registros
tanto bibliograficos como de especimenes presentes en la coleccién del Instituto de entomologia

(UMCE) y fotografias en repositorios cientificos.

-

Figura 5: Camponotus sp 3 (Camponotus bruchi lysistrata, Santschi, 1919) A) Vista cefalica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor

C) Vista dorsal obrera mayor D) Vista lateral obrera menor E) Vista dorsal obrera menor.
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En primer lugar, en el texto “The ants of Chile” de Snelling & Hunt (1975) se hace referencia a diversos
registros en el sector altoandino de la regidén norte del pais, los cuales fueron incluidos como parte
de la distribucién de Camponotus hellmichi. Es probable que esto se trate de una confusién, debido
a que los individuos de ambos linajes presentan ausencia de pilosidad en los laterales de la cabeza,
ademas de poseer color y densidad de pilosidad abdominal similar (observar ldamina A figura 5y
[dmina A figura 8). A pesar de ello, al comparar la morfologia de los individuos de C. sp 3 con
individuos de C. hellmichi colectados en el sector sur (Curacautin), cercanos a la localidad tipo de la
especie (Menozzi, 1935), estos muestran diferencias morfoldgicas claras y consistentes,
principalmente en la cantidad de pilosidad abdominal y de la superficie del tegumento de la cabeza
(figura 5 y figura 8). Mas aun, una amplia diferencia genética y una posicion filogenética en clados

distintos son evidencia clara de su validez como especies distintas (figura 1).

Por otra parte, en la coleccidon entomoldgica del Instituto de entomologia (UMCE) se encontraron
varios individuos con caracteristicas similares a los taxa catalogados como C. sp 3, todos
provenientes de la zona altoandina (sobre los 3000 msnm) del norte del pais (regiones Arica y

Parinacota y Region de Tarapacd), también etiquetados como C. helmichi.

Finalmente, en el repositorio Antweb de la Universidad de Chicago también se encontraron
fotografias de especimenes colectados en la zona altoandina del sector norte del pais (regién de
Arica y Parinacota) que poseian caracteristicas morfoldgicas similares a C. sp 3, uno de ellos, el
individuo de cddigo CASENT0217615, fue determinado inicialmente como C. hellmichi por el propio
Snelling en 1974, pero que posteriormente fue corregido por W. Mackay en 1997 como Camponotus
bruchi lysistrata, especie presente justamente en la zona altoandina del norte de Argentina y sur de
Bolivia (Kusnezov, 1951). Estos ejemplares se encuentran depositados en la coleccién Entomoldgica
del “Natural History Museum, Basel” (NMHB), y cabe destacar que el material tipo (Lectotipo y
paralectotipo, cédigos CASENT0911921 y CASENT0911922 respectivamente) tienen como localidad
de colecta “El Loa, Territorio de los Andes, Cerro Azufre”, la cual se encuentra dentro del territorio
chileno. Ademas, se revisé la descripcién de la especie (Forel, 1912) y subespecie (Santschi, 1919),

las cuales coinciden con las caracteristicas observadas en C. sp 3.
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De esta manera, se plantea que Camponotus sp 3 corresponde a Camponotus bruchi lysistrata y no
a la especie C. hellmichi mencionada en Snelling & Hunt (1975), incorporando este taxdn a la fauna

mirmecoldgica presente en Chile.

Figura 6: Camponotus distinguendus (Spinola 1851) A) Vista cefalica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor C) Vista dorsal obrera

mayor D) Vista lateral reina E) Vista dorsal reina
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Figura 7: Camponotus morosus (Smith 1858) A) Vista cefalica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor C) Vista dorsal obrera mayor

D) Vista lateral reina E) Vista lateral obrera menor.
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Figura 8: Camponotus hellmichi Menozzi 1935 A) Vista lateral obrera menor B) Vista cefélica obrera menor C) Vista dorsal obrera

menor.
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Figura 9: Camponotus chilensis (Spinola 1851) A) Vista cefalica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor C) Vista dorsal obrera

mayor D) Vista lateral reina alada E) Vista lateral obrera menor.
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Figura 10: Camponotus ovaticeps (Spinola 1851) A) Vista cefalica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor C) Vista dorsal obrera

mayor D) Vista lateral reina E) Vista lateral obrera menor.
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Figura 11: Camponotus spinolae Roger 1863 A) Vista cefalica obrera mayor B) Vista lateral obrera mayor C) Vista dorsal obrera mayor

D) Vista lateral obrera menor E) Vista dorsal obrera menor.
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Clave taxondmica para obreras de las especies de Camponotus presentes en Chile:

1 -Cabezay tdrax presenta coloracion roja ......cccececevecuecveveennnnns Camponotus sp 1 (figura 2)

-Cabeza y térax presentan Coloracion NEZIa.......ccvccerieeeeniireee st st er e s er e s esanes 2

2 -Pilosidad del gaster dorada y abundante, impidiendo la visibilidad del tegumento del esterno
F= oo [oY 0 011 = PSS U PN 3
-Pilosidad del gaster blanquecina y poco abundante, permitiendo la visibilidad del tegumento

Lo L X = a Lo X1 o Xe o112 1 b= | OSSP 5

3 -Flagelo antenal con coloracidn rojiza; ausencia de pilosidad larga en bordes laterales de

=] 0 T TSR TSPTSTUSR SRR Camponotus spinolae (figura 11)

............................................................................................................ Camponotus chilensis (figura 9)

-Bordes laterales de gena con ausencia total de pilosidad larga

....................................................................................................... Camponotus ovaticeps (figura 10)
5 -Flagelo antenal con coloracion FOjJiZa. ..o ceeceieieieeecee ettt st s err s e e e e e eee e 6
-Flagelo antenal con coloracion NEgro/MarrOn...........ceeeiereeeeiesee e et ereee e et 7

6 -Patasentoda su extensién (obrera menor) o coxa (obrera mayor) con coloracién marrén, mas
claras que resto del CUBIPO....cviiieie et et Camponotus sp 2 (figura 4)

-Patas en toda su extensidn con coloracidn negra, igual que el color de resto del cuerpo

........................................................................................................... Camponotus morosus (figura 7)
7 -Bordes laterales de cabeza con abundante pilosidad
JAFQ. . ettt et naenaes Camponotus distinguendus (figura 6)



-Bordes laterales de cabeza con ausencia muy poco abundante pilosidad

8 -Pilosidad del esterno abdominal solo con pilosidad larga; tegumento de la cabeza brillante,

con casi total ausencia de pilosidad corta..........cccecuveuees Camponotus bruchi lysistrata (figura 5)

-Pilosidad del esterno abdominal tanto larga como corta, esta ultima siendo muy abundante;
tegumento de la cabeza mate, con presencia de pilosidad corta por toda su

0] 01T g {1 =SS Camponotus hellmichi (figura 8)
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Conclusion

En esta tesis se ha aportado con un gran avance en el conocimiento de las especies de Camponotus

y la fauna mirmecoldgica presente en el pais.

En primer lugar, el aporte al conocimiento de las afinidades biogeograficas de las especies de
Camponotus presentes en Chile con el resto del mundo. Este ha sido la primera afinidad en ser
estimado para las hormigas del pais, el cual lamativamente es distinto al que habia sido hipotetizado
en el pasado, y distinto al origen de la mayoria de la fauna entomoldgica chilena. Este conocimiento
ayuda a comprender de mejor manera la composicidn de los elementos faunisticos de los insectos
presentes en el pais, permitiendo vislumbrar los procesos de migraciéon que hace millones de afios

dieron origen a su ensamble entomoldgico actual.

Por otra parte, la estimacién de las relaciones filogenéticas entre las especies de Camponotus
presentes en Chile pone en evidencia la complejidad filogenética/taxondmica del grupo, permitiendo
observar que en el caso de este género las caracteristicas morfolégicas mas utilizadas no son de
utilidad para el establecimiento de parentesco entre las especies. Esto pone en evidencia la alta
disparidad morfoldgica entre grupos cercanamente emparentados, incentivando el cuestionamiento
de cuales serian los procesos evolutivos que estan modelando la formacién y diferenciacién de estos
linajes, y si existe una razén ecoldgica que fomente la formacién de ciertos fenotipos (e.g. abdomen

dorado) que son comunes en distintos linajes no cercanamente emparentados.

Finalmente, destacar lo altamente subestimada que se encuentra la diversidad de especies del
género Camponotus en el pais. En este trabajo fueron descritas dos nuevas especies y un nuevo
registro de una especie ya descrita nueva para el territorio nacional. Estos hechos aumentan en un
considerable 50% el nUmero de especies presentes en el pais. Pero no solo eso, también fue posible
vislumbrar la existencia de alrededor de 5 especies cripticas, “ocultas” dentro de las poblaciones que
son reconocidas como parte de otros linajes. Mas aln, dentro de las colecciones que fueron visitadas
para este trabajo existian distintos especimenes que presentaban caracteristicas morfoldgicas igual

de considerables que la de las nuevas especies descritas, pero que no fueron incluidas debido a no
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contar con material fresco del cual obtener secuencias de ADN para incluirlas dentro del estudio
filogenético. Es asi que parecen existir no solo 3 especies nuevas, sino muchas mas a ser descritas en
un futuro, pudiendo llegar a elevar la diversidad del pais incluso en mas del doble del numero de

especies actual.

La fauna mirmecoldgica chilena se encuentra profundamente poco estudiada y alberga misterios a

descubrir en todos los dmbitos de estudio, solo falta dedicar el tiempo, esfuerzo y la pasién por

descubrir lo que se encuentra oculto bajo tierra, en el fascinante mundo de las hormigas chilenas.
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Anexo

Figura S1: Fotografias de C. chilensis pertenecientes a distintas localidades y que presentan diferencias genéticas mayores al 3%
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basado en los resultados del Capitulo 1. Localidades y cédigos: (A,B y C) Individuo proveniente de Placilla, localidad de Cch_Pla_C1_1;
(D, E, y F) Individuo proveniente de Punta Teatinos, localidad de Co_PT_C1_1; (G, H e l) Individuo proveniente de Quebrada de Macul,
localidad de QM_C1_1; (J, Ky L) Individuo perteneciente a Parque Alerce costero, localidad de PAC_C2_1. Segun clave de Snelling y
Hunt todas son categorizadas como Camponotus chilensis. Notar diferencia en densidad y coloracion de la pilosidad abdominal,

tordcica y cefdlica.
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Figura S2: Fotografia de Camponotus spinolae (a y b), Camponotus sp 3 (c y d) y Camponotus distinguendus. En vista cefalica (a, ¢

ye) y vista lateral (b, d y f).
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Figura S3: Fotografias de C. morosus pertenecientes a distintas localidades que presentan diferencias genéticas mayores al 7%. (A,
B y C) Individuo proveniente de cordillera de los andes de Santiago, localidad de QM_C3_1; (D,E y F) Individuo proveniente de
Melipilla, localidad de Mel_C1_1; (G,H e I) Individuo proveniente de Laguna Verde, localidad de Cm_ QV_C1_1. Segun clave de Snelling

y Hunt todas son categorizadas como Camponotus morosus.

66



Figura S4: Fotografias de individuos de C. bruchi lysistrata Sanstchi, 1919, utilizados en la filogenia de Camponotus presentes en

Chile bajo el nombre de “C. sp 3”. A) Vista cefalica obrera mayor, B) Vista dorsal obrera mayor, C) Vista lateral obrera mayor.
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Tabla S1: Localidades y fechas de colecta de especimenes de Camponotus fotografiados Capitulo

2.

Espécimen fotografiado

Lugar de colecta

Fecha de colecta

C. sp 1 Obrera mayor Cascada Invertida (Region del Maule) 01/2024
C. sp 1 Reina Cascada Invertida (Region del Maule) 01/2024
C. sp 1 Macho Cascada Invertida (Region del Maule) 01/2024
C. sp 2 Obrera mayor Cascada Invertida (Region del Maule) 01/2024
C. sp 2 Obrera menor Cascada Invertida (Region del Maule) 01/2024
C. sp 2 Macho Cascada Invertida (Regidn del Maule) 01/2024
C. sp 3 Obrera mayor El Loa (Regidn de Tarapacd, 3500 msnm) 1995

C. sp 3 Obrera mayor El Loa (Regién de Tarapaca, 3500 msnm) 1995

C. distinguendus Obrera mayor | Huichahue (Regién de Los Lagos) 01/2024
C. distinguendus Reina Puerto Montt (Region de Los Lagos) 10/24

C. distinguendus Obrera menor | Huichahue (Regién de Los Lagos) 01/2024
C. morosus Obrera mayor El Manzano (Regién Metropolitana) 07/2024
C. morosus Obrera menor Farellones (Regidon Metropolitana) 10/2024
C. morosus Reina El Manzano (Regidon Metropolitana) 07/2024
C. hellmichi Obrera menor Curacautin (Region de la Araucania) 02/2024
C. chilensis Obrera mayor Quebrada de Macul (Regién Metropolitana) | 01/2024
C. chilensis Obrera menor Quebrada de Macul (Regién Metropolitana) | 01/2024
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C. chilensis Reina

Cajon del Maipo (Regidn Metropolitana)

07/2024

C. ovaticeps Obrera Mayor Farellones (Regidon Metropolitana) 10/2024
C. ovaticeps Obrera menor Farellones (Regidon Metropolitana) 10/2024
C. ovaticeps Reina Farellones (Regidon Metropolitana) 10/2024
C. spinolae Obrera mayor Alto Vilches (Region del Maule) 11/2024
C. spinolae Obrera menor Alto Vilches (Region del Maule) 11/2024
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Figura S5: Filogenia Mundial de las especies de Camponotus estimado a partir de secuencias del gen COI representando 328
especies de Camponotus. Valores de bootstrap se sefialan numéricamente en cada nodo.
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