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Resumen 

Argopecten purpuratus y Argopecten ventricosus (Mollusca: Pectinidae) son las únicas 

especies de bivalvos del género Argopecten que habitan en la costa del Pacífico Este. 

Argopecten ventricosus se distribuye desde California (USA, 34.4°N) hasta Piura (Perú, 

5.9°S); y A. purpuratus, desde Piura (5.1°S) hasta Valparaíso (Chile, 33.1°S). La evidencia 

fósil sugiere que ambas especies divergieron durante la transición Mio-Plioceno (6 a 4 

Ma). Sin embargo, las relaciones filogenéticas entre A. purpuratus y A. ventricosus 

difieren según se analicen datos fósiles o moleculares. Por ello, reconstruimos un árbol 

filogenético con 20 secuencias codificantes de mitogenomas completos de la familia 

Pectinidae, calibrándolo con información fósil bajo el modelo Fossilized Birth-Death 

Process y utilizando un reloj molecular relajado en el programa BEAST v2.6.5. Algunas 

especies de las familias Arcidae y Ostreidae fueron incluidas como grupo externo. 

Nuestros resultados soportan la cercanía entre A. pupuratus y A. ventricosus, en 

comparación a la especie del Atlántico A. irradians. Estimamos el tiempo de divergencia 

entre A. purpuratus y A. ventricosus hace aprox. 26.65 Ma. Por tanto, la fecha de 

divergencia de ambas especies podría ser más antigua que la estimada mediante 

evidencia fósil. La coexistencia de ambientes cálidos y fríos, producto de la influencia 

heterogénea del afloramiento, pudo favorecer la divergencia de los ancestros de A. 

purpuratus y A. ventricosus durante el fin del Oligoceno en el Caribe. Por otro lado, 

estimamos que el linaje de A. purpuratus apareció al menos hace aprox. 3.58 Ma. La 

disminución progresiva de la temperatura superficial del mar en el Pacífico Sudeste pudo 

favorecer su adaptación a ambientes fríos durante el Plio-Pleistoceno. Posteriormente, 

el incremento de la variabilidad de El Niño Oscilación Sur pudo favorecer una contribuir 

a mantener su plasticidad ecológica, fundamental para su supervivencia en el actual 

Ecosistema de Humboldt. 

 

Palabras clave:   análisis bayesiano; Argopecten purpuratus; Argopecten ventricosus; 

fósiles; mitogenómica 

 

 



Abstract 

Argopecten purpuratus and Argopecten ventricosus (Mollusca: Pectinidae) are the only 

bivalve species from Argopecten genus that inhabit the East Pacific coast. Argopecten 

ventricosus is distributed from California (USA, 34.4°N) to Piura (Northern Peru, 5.9°S) 

while A. purpuratus, from Piura (5.1°S) to Antofagasta (Chile, 33.1°S). Fossil evidence 

suggests that both species diverged during the Mio-Pliocene transition (6-4 Mya). 

However, phylogenetic relationships between both species differ according to either 

fossil or molecular data. Therefore, we reconstructed a dated phylogeny with 20 

complete mitogenome coding sequences from the family Pectinidae calibrated with 

fossil information under the Fossilized Birth-Death Process and using a relaxed 

molecular clock at BEAST v2.6.5. Species from Arcidae and Ostreidae were included as 

outgroups. Our results support the closer phylogenetic relationship between A. 

purpuratus and A. ventricosus compared to the Atlantic species A. irradians. We 

estimated that the divergence time between A. purpuratus and A. ventricosus was 

approximately 26.65 Mya. Thus, the divergence date would be older than previously 

proposed for both species with fossil data. Warm and cold environments coexistence, 

as result of a heterogeneous upwelling influence on Caribbean region, could had 

favoured both species divergence during the end of Oligocene. On the other hand, we 

estimated that the A. purpuratus linage has appeared at least 3.58 Mya. The progressive 

sea surface temperature decrease on Plio-Pleistocene from the Southeast Pacific could 

have favoured its adaptation to cold environments. Subsequently, the increase on El 

Niño Southern Oscillation variability could have contributed to keep its ecological 

plasticity, essential for its survival in the current Humboldt Ecosystem.  

Key words:  Bayesian analysis; Argopecten purpuratus; Argopecten ventricosus; fossil; 

mitogenomics.
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1. INTRODUCCIÓN 

El Gran Ecosistema Marino de la Corriente de Humboldt (HCLME, por sus siglas en 

inglés) está localizado frente a la costa de Perú y Chile en el sudeste del Océano Pacífico 

(1). Incluye al Sistema de Corrientes de Humboldt (HCS, por sus siglas en inglés) entre 

los 4°S a 45°S y es considerado como uno de los principales ecosistemas de afloramiento 

por su alta productividad (2). El HCS se subdivide según la permanencia e intensidad del 

afloramiento en tres regiones: norte-centro del Perú, sur del Perú a norte de Chile y 

centro-sur de Chile (3).  

El norte del HCS, frente a la costa peruana, está caracterizado por una baja 

disponibilidad de oxígeno y una temperatura superficial del mar (12°C - 16°C) inferior a 

la media esperada para los trópicos (superior a 25°C), en gran medida producto del 

fenómeno del afloramiento costero (4). Es considerada la región más productiva del 

HCLME y genera alrededor del 10% de la captura de peces a nivel mundial (4). Asimismo, 

alberga uno de los seis hotspots de biodiversidad en el mundo: la costa centro-sur 

peruana (1,5). 

Dentro de los invertebrados marinos que habitan el HCS, Argopecten purpuratus 

(Lamarck, 1819) representa cerca del 70% de la producción de vieras en Latinoamérica 

frente a la costa peruana y chilena (6). Comparte su distribución con A. ventricosus 

(=circularis) (G. W. Sowerby II, 1842) entre los 5.1°S hasta los 5.9°S (7). Sin embargo, esta 

última no es comercializada a gran escala en Perú; mientras que, hasta el 2013, su cultivo 

en México contribuía al 1.5% de la producción acuícola latinoamericana (6).  

Sin embargo, las relaciones filogenéticas y evolutivas entre A. purpuratus y A. 

ventricosus aún no se encuentran resueltas, ya que difieren según la aproximación con 

datos fósiles (8) o moleculares (9,10). Por otro lado, se ha propuesto que A. purpuratus 

podría ser un relicto de una antigua fauna tropical que habitó en las costas de Perú y 

Chile,  dado que esta especie es favorecida durante la épica de El Niño (11). 

Los estudios filogenéticos con datos moleculares complementan y ayudan a 

resolver los estudios taxonómicos de invertebrados marinos. Añadido a ello, el contraste 

de estudios moleculares con descripciones morfológicas y geográficas amplían nuestra 

comprensión sobre su distribución. Por ejemplo, en la resolución de las relaciones 

filogenéticas de las vieras Austrochlamys natans y Zygochlamys patagonica dentro de 
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las subfamilias Chlamydini y Palliolini, respectivamente. Este estudio también confirma 

la simpatría de ambas especies en el sur de Chile (12). 

Más aún, la inclusión de datos fósiles en las reconstrucciones filogenéticas permite 

calibrar y estimar fechas de divergencia de un clado con respecto a otros grupos 

taxonómicos con el fin de proponer y/o evaluar hipótesis sobre su coevolución o 

diversificación (13). Por tanto, la presente investigación busca examinar la historia del 

género Argopecten y resolver la posición filogenética de A. ventricosus y A. purpuratus 

dentro de este grupo taxonómico integrando datos fósiles con moleculares mediante 

análisis bayesiano. De esa manera, busca aportar a la comprensión del origen de la 

biodiversidad marina en el HCLME. 

 

Taxonomía e historia de los pectínidos 

Los moluscos resaltan por ser el grupo más diverso luego de los artrópodos (14) 

dada su gran variedad de formas, comportamiento, y presencia en ambientes marinos, 

dulceacuícolas y terrestres (15). Añadido a ello, su extenso registro fósil permite evaluar 

hipótesis en estudios evolutivos (16). Hoy en día, los bivalvos cumplen un rol 

fundamental para el mantenimiento de ecosistemas bentónicos al ser organismos 

filtradores, participar en el ciclo de nutrientes y modificar el hábitat donde se asientan 

(17). Además, representan alrededor del 14% de la producción total de especies marinas 

para el consumo humano en el mundo (18). Muchas de estas especies pertenecen a la 

familia Pectinidae conocidas comúnmente como almejas, conchas, vieiras, o, en inglés, 

scallops (19).   

Los pectínidos habitan en diversos ambientes marinos cercanos a la costa, 

principalmente en aguas superficiales, y algunos, en zonas abisales (20,21). Su 

comportamiento varía según su estilo de vida adulta que puede ser sésil, semi-sésil o 

libre (20), mientras que durante su etapa larval están sujetos a las corrientes 

superficiales y giros marinos, aunque algunas especies son capaces de nadar 

activamente en la columna de agua y mantenerse en lugares óptimos para su desarrollo 

a la adultez (22,23). Este grupo apareció aproximadamente hace 250 millones de años 

(Ma), fecha estimada en base a datos fósiles y moleculares (10,24). 
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La morfología de los pectínidos se diferencia del resto de bivalvos por la presencia 

de un sistema de ligamento en bisagra diferenciado que conecta ambas valvas, así como, 

la presencia del ctenolium (Figura 1). Este último, es exclusivo para la familia Pectnidae 

y está presente durante su etapa larval, mas no necesariamente durante su etapa 

adulta. El ctenolium está conformado por una hilera de dentículos en forma de gancho 

a lo largo de la muesca para el biso (21). La forma de las aurículas y la muesca para el 

biso no son determinantes de un comportamiento exclusivo para un pectínido. No 

obstante, una marcada asimetría en el tamaño y forma de las aurículas, son 

características particulares para aquellos pectínidos que se encuentren frecuentemente 

adheridos a sustratos (21).  

a)  

 

b) 

 
 

Figura 1. Caracteres morfológicos externos de Volachlamys tranquebarica, típicos de la familia 
Pectinidae. a) Valva derecha, tamaño usual de 35 mm. Adaptado y traducido de (21). b) Valva 
izquierda, (NMR 51205) de Tailandia, recuperada de WORMS. 
 

Se han propuesto diversos esquemas de clasificación filogenética para la familia 

Pectinidae, ya que la topología varía según los caracteres o genes seleccionados para la 

reconstrucción filogenética (10,24). No obstante, la identificación y clasificación por 

medio de los caracteres morfológicos externos, tanto en especímenes fósiles como 

actuales, puede estar sujeto a errores, ya que, la morfología de las valvas puede 

converger según el comportamiento (ej. nadar, enterrarse, adherirse a la roca, etc.) de 

algunas especies, así como, la erosión producida sobre las valvas por el ambiente marino 

(20,24).  
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Distribución y hábitat de especies del género Argopecten 

El género Argopecten pertenece a la familia Pectinidae (Clase Bivalvia). Está 

compuesto por seis especies existentes y al menos 11 especies extintas (8,25). Se 

caracteriza por integrar especies con un amplio polimorfismo en la coloración de las 

conchas (26,27). Morfológicamente se diferencian por los flancos de disco y los 

márgenes de las aurículas marcados y una muesca para el biso profunda con el ctenolium 

presente a lo largo de su ontogenia (Figura 2). Una descripción taxonómica más 

detallada se encuentra en Waller  (8).  

 
a)  

 

b) 

 
c) 

 

d) 
 

 
 
 
 

 

Figura 2. Características morfológicas de un Argopecten típico señaladas en Argopecten 
purpuratus. a) Valva derecha vista externa, b) valva derecha vista interna, c) valva izquierda 
vista interna y d) vista posterior. Aurículas (aur), aurícula anterior (aa), aurícula posterior (ap), 
cardinal crura (cc), costillas radiales (c), ctenolium (ct), dentículas de las aurículas (da), 
hendidura auricular (ha), hendidura del biso (hb), discos o valvas (d), flancos de disco (fd), 
hendidura del disco (hd), ligamento interno (li), ligamento externo (le), muesca del biso (mb), 
radios (r), umbo (u). Identificación a partir de Waller (8). Fotografías propias. 
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Especies del género Argopecten en el Océano Atlántico 

Las especies que habitan en el Océano Atlánico son Argopecten irradians (Lamarck, 

1819), vieira de la bahía del Atlántico, y subespecies; Argopecten gibbus (Linnaeus, 

1758), vieira calicó del Atlántico; Argopecten nucleus (Born, 1778), vieira del Caribe, y 

Argopecten lineolaris (Lamarck, 1819), vieira rayada (Figura 3). Las especies atlánticas 

comparten ocurrencia en el Golfo de México y el Mar Caribe (28). Por un lado, A. 

irradians y subespecies habitan desde esta región hacia y el norte y se puede extender 

hasta Novoa Scotia (Canadá), mientras que las otras tres especies atlánticas habitan 

hacia el sur hasta la costa norte de Brasil (28). 

 
a)  

 
 

b)  

 

c) 

 

d) 

 

e) 

 

f)  

 
 

Figura 3.  Especies del género Argopecten que habitan en el Océano Atlántico. a) A. irradians 
(=irradians irradians) (NMR 17780) de Cape Cod (Massachussets, Estados Unidos), tamaño usual 
es de 60 mm, b) A. irradians amplicostatus (NMR 92183) de Long Island (Nueva York, Estados 
Unidos), tamaño actual es de 40 mm, c) A. irradians concentricus (NMR 62640) de Gral Villamil 
(Guayas, Ecuador), tamaño actual es de 43 mm, d) A. gibbus (NMR 17506) de Cabo Cañaveral 
(Florida, Estados Unidos), tamaño usual es de 60 mm, e) A. nucleus (NMR 18376) Bahía Biscayne 
(Florida, Estados Unidos), tamaño actual de 30 mm, f) A. lineolaris (NMR 92951) de la Bahía de 
Portobello (Colón, Panamá), tamaño actual 41 mm. Imágenes recuperadas a partir de la base de 
datos WORMS, atribuidas a la colección del Museo de Historia Natural de Rotterdam (Países 
Bajos). Imágenes referenciales, no se encuentran a escala. 
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Argopecten irradians amplicostatus (Dall, 1898) se distribuye desde Texas (Golfo de 

México, Estados Unidos) hasta la costa colombiana del Atlántico; Argopecten irradians 

concentricus (Say, 1822), sinónimo aceptado de A. irradians taylorae, desde Nueva 

Jersey (costa este, Estados Unidos) a Yucatán (México) y Argopecten irradians irradians 

(Lamarck, 1819) desde Nova Scotia (Canáda) a Cuba (Figura 4). Todas ellas, habitan en 

aguas superficiales superior a los 80 metros de profundidad, sobre sustratos suaves 

como lodo, arena y arcilla (28). 

 
 

Figura 4. Distribución de las especies del género Argopecten en el Océano Atlántico y Pacífico. 
Elaborado a partir de  Turgeon (7) y Mendo (28). 
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Argopecten gibbus se distribuye desde el estado de Maryland (costa este, Estados 

Unidos) hasta Brasil. Mientras que, A. nucleus y A. lineolaris se distribuyen desde el sur 

de Florida hasta las indias Occidentales (islas del Caribe, Antillas y Bahamas) (Figura 4). 

Las tres especies habitan en aguas superficiales, hasta los 20 y 90 metros, 

respectivamente. No obstante, A. gibbus puede encontrarse hasta los 366 metros de 

profundidad, mientras que A. nucleus, hasta los 26 metros de profundidad. Ambas 

especies se encuentran sobre sustratos suaves, así como sobre algas marinas (28). 

La clasificación de las subespecies de A. irradians se sustenta en la morfología de la 

concha (8,29). Se encontró una relación entre algunas características morfológicas 

según su origen geográfico con la expresión a nivel genético (30). Posteriormente, se 

confirmó que había una mayor diferenciación genética entre las poblaciones de A. 

irradians del noroeste de Estados Unidos con respecto a las del Golfo de México (31). 

Añadido a ello, la tolerancia a la temperatura también difiere acorde al origen geográfico 

de la subespecie, ya que, A. irradians irradians se adecúa mejor a ambientes fríos en 

comparación a A. irradians concentricus (32). 

Las otras tres especies (A. gibbus, A. nucleus y A. lineolaris) se diferencian por la 

forma y márgenes de las valvas, la profundidad del biso y la distinción de los flancos de 

disco. Particularmente, A. gibbus no presenta ctenolium durante la adultez. Por otro 

lado, A. nucleus presenta un grado y naturaleza de coloración distinta a la de A. irradians 

y un mayor número de patrones blancos con respecto a A. irradians concentricus (8). 

Argopecten lineolaris se diferencia por la superficie de las valvas (33). Una descripción 

taxonómica más detallada de las especies mencionadas se encuentra en Waller (8).  

 

Importancia económica de las especies del género Argopecten en el Océano 

Atlántico 

La colecta y producción mediante acuicultura de las subespecies de A. irradians en 

Estados Unidos y México varía según la estacionalidad (34,35). Por un lado, la 

producción ha disminuido por factores antropogénicos como la sobre extracción, 

eutrofización y contaminación de su hábitat, por ejemplo, en el Golfo de la Costa de 

Florida (34) y Nueva Jersey (36). A inicios de los 2000s, se inició estrategias de 

restauración de las zonas donde anteriormente eran encontradas A. irradians  en Florida 
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(37) y Nueva York (38), logrando incrementar la población. Sin embargo, para la presente 

revisión bibliográfica, no se han encontrado estudios genético poblacionales, con una 

antigüedad menor a 5 años, para esta especie y sus subespecies. 

Por otro lado, subespecies de A. irradians fueron introducidas en China para el 

cultivo acuícola durante los 80s-90s y, actualmente, representa una de las especies más 

importantes para su economía. Se ha hibridizado entre las subespecies de A. irradians y 

también con A. purpuratus para mejorar el rendimiento de la producción y 

características comerciales como el tamaño o el valor nutricional  (39). 

Argopecten gibbus fue una especie importante para la economía del sureste 

estadounidense hasta su declive entre los años 80s-90s por sobre extracción del recurso 

(40). Actualmente, se encuentra a esta especie alrededor de los 40 metros de 

profundidad pero no alcanzan el tamaño mínimo para su comercialización (40). 

Recientemente, se ha virado a experimentar con el cultivo de A. nucleus en centros de 

cultivo acuícola para aumentar su producción, ya que el mayor problema con esta 

especie es la poca disponibilidad de semilla en el medio natural (41). Finalmente, A. 

lineolaris es una especie registrada en el Golfo de México (28), no obstante, no se tienen 

datos sobre su extracción o conservación. 

 

Especies del género Argopecten encontradas en el Océano Pacífico 

Solo dos especies extantes se ubican frente a la costa del Océano Pacífico: 

Argopecten purpuratus (Lamarck, 1819), concha de abanico, y Argopecten ventricosus 

(=circularis) (G. W. Sowerby II, 1842), vieira calicó del Pacífico (Figura 5) (7). La primera 

se distribuye desde Sechura (Perú, 5.1°S) hasta Valparaíso (Chile, 33.1°S), habita en la 

zona nerítica, entre los 5 a 40 metros de profundidad, ocurriendo en sustratos rocoso, 

arenoso o arenoso-fangoso correspondiente a bahías, islas o islotes en bancos naturales 

(7).  

Mientras que, A. ventricosus (=circularis) se distribuye desde California (USA, 

33.4°N) hasta Bayóvar (Perú, 5.9°S) [ver Coan y Valentich-Scott (2012) en Mendo (7)] 

entre los 1.5 m a 136.5 m de profundidad en fondos rocosos, arenosos, arenosos- 

fangosos, lodo o asociado con algas pardas, coralines o gorgonias [ver Grau (1959, p. 

100) en Waller (8)]. 
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a) 

 

b) 

  
 

Figura 5. Especies del género Argopecten que habitan el Océano Pacífico. a) Argopecten 
purpuratus (NMR 93330) de Mejillones (Antofagasta, Chile), tamaño actual 85 mm y b) 
Argopecten ventricosus (=circularis) (NMR 93331) de Gauyas (Salinas, Ecuador), tamaño real 32 
mm. Imágenes recuperadas a partir de la base de datos WORMS, atribuidas a la colección del 
Museo de Historia Natural de Rotterdam (Países Bajos). Imágenes referenciales, no se 
encuentran a escala.  
 

Ocasionalmente A. ventricosus era encontrada hasta la Bahía de Monterrey (36.8°N) 

en California (USA) [ver McLean et al (1978) en Haaker (42)], sin embargo, se  ha descrito 

su desaparición frente a California desde los 80s atribuido a la sobre extracción (42). Sin 

embargo, tampoco se ha reevaluado el estado de las poblaciones de A. ventricosus en 

Estados Unidos.    

El uso de denominaciones sinónimas de A. ventricosus representa un problema para 

la integración de su distribución con el registro fósil de esta especie en la actualidad. Por 

ejemplo, Argopecten circularis (Sowerby I, 1835) también es un sinónimo en desuso de 

A. irradians concentricus (Say, 1822) [ver Waller (1995) en Montes-Iturrizaga (43)], 

reconocida como una subespecie de A. irradians que habita actualmente en el Atlántico 

Oeste (28). A su vez, Pecten circularis (Sowerby I, 1835) también es el sinónimo de A. i. 

concentricus en la costa del Pacífico y esa denominación era utilizada para su 

identificación en el registro fósil antes de los años noventa (44–46). Mientras que Pecten 

ventricosus (Sowerby II, 1842), también sinónimo de A. ventricosus, ha sido empleado 

en el registro fósil de Panamá (47) y Ecuador (48), así como en California (49,50). 
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Importancia de las especies del género Argopecten en el Océano Pacífico 

Tanto A. purpuratus como A. ventricosus son especies comercializadas 

internacionalmente. Siendo la primera, el molusco con mayor producción y desembarco 

pesquero en el Perú (51). Hasta el 2013, A. purpuratus representaba el 68.2% de la 

producción latinoamericana, mientras que A. ventricosus el 1.5% (6), siendo la tendencia 

actual al incremento en la producción de moluscos por medio del cultivo acuícola (5,52). 

Sin embargo, se sabe poco acerca de la historia biogeográfica de ambas especies (53,54), 

siendo importante para comprender su distribución actual (55) y ecofisiología (56), así 

como, maximizar el aprovechamiento de los servicios naturales (ej. producción acuícola) 

de esta especie para el bienestar de la humanidad (57). 

La mayoría de los estudios de A. purpuratus se han centrado en su monitoreo y 

análisis de su genética poblacional (54,58). Con ello, se ha propuesto que el flujo génico 

de Perú a Chile se mantiene por el ingreso de aguas cálidas a la costa peruana, durante 

el Fenómeno de El Niño (54,59). Más aún, esta especie se ve favorecida durante la 

ocurrencia de este fenómeno por un efecto conjunto del incremento del oxígeno 

disuelto, disponibilidad de alimento y disminución de depredadores (60,61).  

La dinámica de desplazamiento de las larvas de A. pupuratus también se encuentra 

en investigación. Se ha determinado que en la costa norte tanto la Bahía de Sechura 

como la Isla Lobos de Tierra estarían conectadas y funcionarían como reservorios (62), 

mas se desconoce el rol de los otros sitios de asentamiento de esta especie. En 

contraste, durante la etapa juvenil y adulta posee un estilo de vida semi-sésil, con la 

capacidad de escapar ante la presencia de sus depredadores como Octopus mimus, 

Thais chocolate, Cancer porteri, entre otras (7,63).  

La reproducción de A. purpuratus es continúa durante todo el año con picos de 

desove estacionales según su ubicación (7). Las larvas permanecen como zooplancton 

entre 20 a 26 días en periodos cálidos, pudiendo extenderse a 38 días en periodos fríos, 

antes de su asentamiento (64). La madurez la alcanza cuando mide 25 mm, pudiendo 

alcanzar 90 a 140 mm en el periodo de 1 a 2 años dependiendo de la temperatura 

superficial del mar (7). Además, durante su madurez reproductiva es más susceptible 

ante la hipoxia y el aumento drástico de la temperatura (65). Por otro lado, el 

crecimiento de los juveniles de esta especie no se ve afectado por un amplio rango de 
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temperatura (10°C – 18°C) (66). No obstante, se desconoce si cambios extremos en su 

ambiente afectaría el asentamiento de sus larvas. 

Argopecten ventricosus cuenta con un mayor número de estudios genético 

poblacional (67) y fisiológicos (68) en Baja California (México), así como en Panamá (69) 

enfocados en el cultivo en acuicultura. Su distribución en la columna de agua está 

limitada por la temperatura, soportando hasta 16°C en zonas profundas de la Bahía de 

Magdalena (Baja California Sur) (70). En contraste, la temperatura superficial media de 

esta Bahía oscila entre 20°C a 29°C según la temporada (71). Presenta dos picos de 

desove al año (72), mas no se ha encontrado una relación entre su ciclo reproductivo y 

factores ambientales (ej. temperatura) (73). En contraste, su fisiología indica que es una 

especie oportunista según la disponibilidad de alimento (73). 

El asentamiento de las larvas de A. ventricosus es favorecido por la presencia de 

algas rodolitas (74), pero también puede asentarse en otras superficies que sirvan como 

estructura de arrecife [ver Prescott et. al. (75)]. Alcanza el estadio juvenil entre los 25 a 

27 días en cautiverio (76); mientras que, la adultez, en al menos 6 meses con un tamaño 

alrededor de 40 mm en cultivos de suspensión (71). No obstante, en su ambiente puede 

tardar entre 8 meses a 1 año para alcanzar la madurez (73).  

En contraste, no se ha investigado la influencia de las condiciones marinas sobre la 

distribución, comportamiento ni ecología de A. ventricosus en la costa peruana. Ambas 

especies cohabitan entre los 5.1°S y 5.9°S del departamento de Piura (Perú), dentro del 

límite norte del HCS (7), siendo una oportunidad para estudios de simpatría (77), así 

como, estudios de genómica o fisiología comparativa sobre la respuesta de ambas 

especies ante las diferentes condiciones entre el Pacífico Tropical Este y el norte del HCS.  

Historia del género Argopecten a partir del registro fósil 

Waller (8) propuso las relaciones evolutivas para el stock de A. gibbus -referencia 

colectiva al género Argopecten y sus ancestros fósiles- a partir de la revisión conjunta de 

los caracteres morfológicos y la ecología de las especies que conformaban el stock hasta 

la fecha de su publicación. Los fósiles más antiguos se ubicaban en el Mioceno Tardío, 

mientras que, los fósiles de las especies existentes (A. gibbus, A. nucleus, A. irradians, A. 

ventricosus y A. purpuratus) fueron asignados desde el Pleistoceno al Holoceno y solo 
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para A. ventricosus, desde el Plioceno a la actualidad (ver barras naranjas en la Figura 6) 

(8,78). 

La edad de los fósiles incluidos en la revisión de Waller (8) se asignó a partir de su 

respectiva unidad estratigráfica de origen. Sin embargo, al ser una datación relativa, la 

edad estimada de la roca puede reajustarse por el hallazgo de fósiles más antiguos o 

recientes en otras formaciones geológicas, así como la datación absoluta de rocas 

asociadas a la unidad estratigráfica (79). Por ejemplo, A. anteamplicostatus 

correspondía al Mioceno Tardío según la edad de la Formación Pinecrest Beds. Sin 

embargo, otro estudio señala que la edad más antigua para esta formación es 3.2 Ma 

(80), ubicado en el Plioceno Medio, y por tanto, la edad estimada del fósil sería más 

reciente.  

Figura 6. Especies del género Argopecten incluidas en la revisión de (8) ubicadas en el tiempo 
geológico actual. Las barras naranjas indican la edad estimada para cada fósil en Waller (8) según 
el registro estratigráfico.  Las barras verdes indican la edad actualizada de cada uno de estos 
registros, el extremo más claro indica la incertidumbre en el límite de la edad más antigua o 
reciente en cada caso. Las referencias bibliográficas para actualizar la edad de cada grupo 
estratigráfico se encuentran en la Tabla Suplementaria 1. Las barras grises indican la edad 
estimada de los fósiles más antiguos para cada especie disponible en el PaleoDataBase. †Fósiles 
(resaltados en naranja). *Especies registradas en la PaleoDataBase e incluyen datos fósiles. 
?Especies registradas en la PaleoDatabase, pero no cuentan con datos fósiles. 
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Las edades de las unidades estratigráficas actualizadas discrepan de las 

empleadas por Waller (8). A. ventricosus sería al menos 10 Ma más antigua (Tabla 

Suplementaria 1), y por ello, pertenecería al Mioceno Medio. En otros casos, la edad 

estimada sería más reciente como en las especies extintas A. anteamplicostatus y A. 

charltonious donde la primera dataría del Plioceno, mientras que la segunda, 

corresponderían al fin del Mioceno. La revisión completa y comparación entre la revisión 

de Waller (8) y Ochoa (comunicación por correo electrónico entre Ochoa D y la autora, 

2022, no referenciado) se encuentra en la Tabla Suplementaria 1. De manera resumida, 

se puede visualizar en la Figura 6.  

Hipótesis evolutiva del stock A. gibbus 

La aparición del stock A. gibbus se estima al menos hace ~18 Ma y podría haberse 

desarrollado a partir de grupos de pectínidos presentes entre el Oligoceno (30 Ma – 

23.03 Ma) y el Mioceno Temprano (23.03 – 15.95 Ma) entre el Golfo de México y el 

Caribe (8). Asimismo, Waller (8) propone que el stock A. gibbus pudo ser un grupo 

monofilético hasta hace 8 u 6 Ma (Mioceno Tardío), cuando inició su diversificación a 

partir de A. comparilis (Figura Suplementaria 1a). Sin embargo, cuando se reajusta la 

cronología, el inicio de esta diversificación podría ser al menos desde hace 6 Ma a 4 Ma 

o aún más reciente (Figura Suplementaria 1b). 

Según Waller (1969), A. comparillis se habría encontrado tanto en el Pacífico como 

en el Atlántico siendo el ancestro de A. ventricosus, así como, de A. amplicostatus y A. 

viscenarius. Mientras que A. amplicostatus sería el ancestro del actual A. irradians. Por 

otro lado, A. viscenarius se habría encontrado también de manera continua a través de 

pasajes entre el Atlántico y el Pacífico. La divergencia de A. viscenarius en los ancestros 

de A. purpuratus y las actuales especies del Atlántico (A. gibbus y A. nucleus) coincidiría 

con la aparición de una barrera geográfica entre el Océano Atlántico, Golfo de México y 

el Caribe con el Océano Pacífico después del Mioceno (~6 Ma) según Waller (8). Por 

tanto, A. purpuratus se encontraría más cercanamente relacionada a las especies del 

Atlántico que con A. ventricosus. Siendo esta última la única especie originada en el 

Pacífico según la hipótesis de Waller (Figura Suplementaria 1a) (8).  
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La barrera geográfica entre el Océano Atlántico, Golfo de México y el Caribe con el 

Océano Pacífico, propuesta en la hipótesis de Waller (8), con respecto a la separación 

de A. purpuratus y las otras especies del Atlántico (A. gibbus y A. nucleus), es imprecisa 

ya que abarca un región geográfica conectada por medio de pasajes al menos hasta hace 

3 Ma (81). No obstante, reconstrucciones filogenéticas incorporando datos fósiles y 

moleculares de especies que habitan las costas centroamericanas del Pacífico y Atlántico 

sustentan la divergencia de especies marinas en pulsos de vicarianza o dispersión entre 

23 Ma y 20 Ma, así como entre los 6 Ma y 8 Ma (82), acorde a la hipótesis de Waller (8). 

En contraste, al reajustar las edades empleadas por Waller (8), la barrera propuesta 

podría haber surgido durante o posterior al Plioceno (Figura Suplementaria 1b) y 

coincidiría con el cierre definitivo del Istmo de Panamá (~3 Ma) (81) . Mientras que, la 

edad ajustada para la separación de A. ventricosus y especies del Atlántico (A. 

purpuratus, A. gibbus y A. nucleus) se mantendría similar a la propuesta por Waller (8), 

alrededor de ~6 Ma.  

Por otro lado, el registro fósil más antiguo del género Argopecten data entre 47 y 

41 Ma en la zona de Baja California (México) (83), lo que podría indicar un origen más 

antiguo para este grupo que el propuesta por Waller (8). Además, el hallazgo de nuevos 

fósiles del género Argopecten datadas en el Oligoceno [ej. (84,85)], Mioceno y Plioceno 

[ej. (33)] podrían cambiar las relaciones filogenéticas dentro de la hipótesis evolutiva del 

stock A. gibbus propuesta por Waller (8). Particularmente, fósiles más antiguos de las 

especies existentes como A. gibbus (23.03 - 15.97 Ma) (86), A. irradians (11.61 – 5.33 

Ma) (87) y A. ventricosus (14 – 8 Ma) (ver Figura 6 – barras grises) (46), podría sugerir 

una divergencia más antigua de las especies mencionadas, con respecto a A. purpuratus, 

que la propuesta por Waller (8).  

En suma, surge la oportunidad de reevaluar las relaciones evolutivas dentro de este 

género con la incorporación de nuevos registros y análisis bioinformáticos con mayor 

precisión para las reconstrucciones filogenéticas. 

 

Filogenia y tree-thinking 

La observación y comparación de caracteres es el punto de inicio para la inferencia 

de las relaciones evolutivas entre las especies. Estos son rasgos heredables, distinguibles 
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y compartidos por la mayoría de los representantes de un grupo taxonómico (88). Los 

caracteres pueden ser características morfológicas, anatómicas, secuencias genéticas o 

incluso patrones de comportamiento (89). No necesariamente son monomórficos (88), 

es decir, pueden presentar variaciones discretas (ej. presencia o ausencia de ctenolium 

en bivalvos) o continuas (ej. tamaño de los pectínidos) (21). 

El principio de ancestría común es la base para reconstruir las relaciones evolutivas 

entre las especies, ya que permite establecer las relaciones entre los grupos. Se 

fundamenta en que las especies se pueden encontrar relacionadas entre sí en algún 

punto de su historia evolutiva. Por tanto, aquellos caracteres compartidos son producto 

de la herencia a partir de un ancestro común y estos grupos se encontrarían más 

cercanamente relacionados. Estos caracteres pueden mantenerse durante sus etapas 

embrionarias o a lo largo de toda su vida (90).  

Un árbol filogenético o filogenia representa una hipótesis sobre las relaciones 

evolutivas de diferentes individuos o especies (89) agrupadas en base a la similitud de 

sus caracteres. La topología se asemeja a un árbol donde cada grupo taxonómico se aloja 

en los extremos de las ramificaciones. Esta dependerá de la cantidad de especies 

incluidas para la agrupación, los caracteres seleccionados y la metodología escogida 

para las agrupaciones (91).  

Dentro de una filogenia, la unión de dos ramas en un nodo representa el punto de 

divergencia del ancestro común de las especies o grupos taxonómicos en los extremos 

de las ramificaciones. Los nodos terminales e intermedios se diferencian en el tipo de 

ramificaciones que unen. Los primeros unen los extremos de las ramificaciones con las 

ramificaciones internas, mientras que los segundos unen ramificaciones internas (91). El 

nodo que vincula al grupo interno y externo se encuentra en la base del árbol y 

representa al ancestro común más reciente de ambos grupos (91). 

La interpretación básica de los árboles filogenéticos es similar e indistinta de la 

metodología empleada para elaborar una filogenia. La clave se encuentra en la 

comprensión de las partes que componen un árbol. Por ejemplo, si A, B, C, D y E son 

taxones de un árbol filogenético, donde A y B se encuentran unidos  a un nodo externo 

y el clado A-B está unido mediante un nodo interno con C y D, y a su vez, el clado A-B-C-

D está unido mediante un nodo interno a E, al cambiar de posición las ramas, estas 
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mantendrán la topología descrita, ya que cada taxón seguirá unido al mismo nodo 

(Figura 8) (91).  

Un grupo externo (del inglés, outgroup) representa a un taxon que divergió 

temprano en la historia evolutiva de los grupos comparados. Por medio de su inclusión, 

se puede enraizar el árbol filogenético, ya que permite establecer los cambios ocurridos 

a lo largo del tiempo entre los grupos taxonómicos. La cercanía del grupo externo influye 

en la topología del árbol, por tanto, en la reconstrucción de su historia evolutiva (89). 

Por ejemplo, mientras más cercano sea el grupo externo, la filogenia tendrá un mejor 

soporte y será más informativa (92). En contraste, si está muy distante, puede agruparse 

con cualquier taxon (92) y, por tanto, el grupo interno no será monofilético y complicará 

la interpretación de las relaciones evolutivas (93).  

En resumen, una filogenia representa líneas de descendencia con numerosas 

generaciones por cada rama a lo largo del tiempo. En cada una de las ramas, acumulan 

cambios al azar según el carácter en estudio, hasta un punto donde las poblaciones se 

encuentran aisladas iniciando la divergencia de estas y es representado como un nodo 

(94).  

 
Figura 8. Representación de un árbol filogenético enraizado con el taxon E con topologías 
equivalentes (derecha e izquierda). A, B, C y D representan a los taxones a inferir las relaciones 
de cercanía. El nodo externo se encuentra representado por un círculo negro y el nodo interno 
por un círculo blanco. 

 

Filogenias a partir de datos moleculares 

Mediante la reconstrucción filogenética se pueden resolver o identificar conflictos 

en las relaciones evolutivas dentro de un clado al comparar con otros estudios que 

incorporen datos morfológicos o un mayor número de secuencias moleculares. Por 

ejemplo, el estudio de Irrisari et. al. (95) contribuye a resolver la posición de 
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Callachitonidae (Clase: Polylplacophora) como grupo hermano de Chitonida, necesaria 

para establecer las sinapomorfias de cada grupo (95).  

Los cambios o mutaciones en las secuencias genéticas se limitan a cuatro 

nucleótidos (adenina, timina, citosina y guanina), a diferencia de los caracteres 

morfológicos donde el número de polimorfismos está sujeto a la evaluación de cada 

investigador (96,97). Además, cada secuencia genética alberga entre cientos a miles de 

caracteres informativos para la reconstrucción filogenética (97), siendo el número de 

diferencias al comparar dos o más secuencias de ADN la manera más sencilla para 

estimar la distancia genética entre individuos o especies (98).  

Con el aumento de secuencias genéticas disponibles por especie en la base de datos 

GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) y la incorporación de modelos 

probabilísticos en los programas bioinformáticos para la reconstrucción filogenética, 

como la inferencia bayesiana (99), es posible realizar análisis para comparar hipótesis 

evolutivas, biogeográficas y/o filogenéticas propuestas mediante datos fósiles o 

caracteres morfológicos y contrastarlas con hipótesis obtenidas a partir de datos 

moleculares (95,100). Añadido a ello, nos permite determinar las limitaciones y aspectos 

a incluir para el desarrollo de experimentales o el minado de los datos (101,102). 

 

Reconstrucciones filogenéticas con inferencia bayesiana 

La inferencia bayesiana es una aproximación probabilística aplicada en la 

reconstrucción filogenética para soportar estadísticamente el cambio evolutivo entre las 

especies analizadas (93). La principal ventaja de este método es la estimación de 

parámetros desconocidos, según una distribución de probabilidades, a partir de 

modelos a priori establecidos por el investigador. Más aún, los modelos pueden 

ajustarse según la convergencia de los resultados a posteriori para mejorar la estimación 

de la filogenia (103).  Los principales modelos a incorporar a priori son el modelo de 

sustitución nucleotídica, el modelo de reloj molecular y el modelo para el proceso de la 

ramificación del árbol (104).  

Un modelo de sustitución nucleotídica considera la tasa de cambio de las bases que 

componen la secuencia según su frecuencia y naturaleza química (105). Por ejemplo, el 

modelo General Time-Reversal (GTR) incorpora tasas de transición (A↔G, C↔T) y 



18 
 

transversión (A↔C, A↔T, G↔T), frecuencia de la ocurrencia de cada base por posición 

en la secuencia genética y el número de sustituciones por unidad de tiempo (106). Sin 

embargo, la variación de las tasas de sustitución a lo largo de la secuencia genética no 

es necesariamente homogénea, por lo que esta cualidad de heterogeneidad es 

modelada por medio de variables aleatorias a partir de una distribución continua (106), 

una de las más utilizadas es la distribución gamma (Γ) (107).  

La tasa de evolución (rate of evolution o evolutionary rate, en inglés) molecular 

representa el número de mutaciones, predominantes al menos a nivel poblacional, por 

unidad de tiempo (ej. años, miles o millones de años) (108). El modelo de reloj molecular 

describe la variación de esta tasa en cada una de las ramificaciones de la reconstrucción 

filogenética (109). Especies que han divergido recientemente (ej. a nivel poblacional) se 

ajustarán mejor al supuesto de una tasa de evolución constante incorporada en el 

modelo de reloj estricto, basado en la hipótesis del reloj molecular (109).  

La hipótesis del reloj molecular está fundamentada en la teoría neutral de la 

evolución, donde se propone que la mayoría de las mutaciones ocurridas a lo largo del 

tiempo no tendrán una influencia en el fitness del organismo, y por tanto, se acumularán 

a una tasa constante, registrando el paso del tiempo como un reloj (108). Sin embargo, 

cuando los linajes son muy distantes, es decir, han divergido hace mucho tiempo, las 

tasas de evolución difieren entre sí y emplear este modelo llevaría a inferencias 

filogenéticas erróneas (104).  

El modelo de reloj relajado, también conocido como no correlacionado, permite 

que cada linaje, representados por las ramas del árbol, mantenga su propia tasa de 

evolución (109). A ello, se puede incorporar una distribución de probabilidad para 

representar su comportamiento, por ejemplo, la distribución logarítmica normal (log-

normal, en inglés). Esta distribución escala la variación de la tasa de mutación a la 

longitud de la rama por unidad de tiempo (104). 

El proceso de ramificación del árbol (tree prior) para la reconstrucción filogenética 

es modelado por medio de una función que asigna una densidad de probabilidad a priori 

a cada árbol posible (110). La distribución a priori del tiempo de divergencia de los linajes 

es generada mediante un proceso estocástico (111), es decir, cada observación se 

determinará aleatoriamente a partir de una distribución de probabilidad. Modelos 
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posteriores son variaciones del modelo de especiación de Yule (112) e implican la 

inclusión de más parámetros como especiación-extinción (birth-death, en inglés) (113).  

Los modelos ingresados serán conjugados en una función de likelihood. La 

distribución de probabilidad a priori será simulada en un número de generaciones dado 

para el cálculo de parámetros desconocidos en el modelo (103). Para ello, se muestrea 

por medio de la técnica de simulación cadenas de Markov Montecarlo (MCMC) que 

parte de una distribución de probabilidad al azar hasta converger en un modelo con 

likelihood constante (99). Por ello, se recomienda el descarte (burn-in) del 10% al 25% 

de las cadenas generadas que no convergieron en una región de alta probabilidad 

posterior o de alta densidad (99). Posteriormente, los parámetros estimados a posteriori 

pueden ser empleados para ajustar al modelo a priori y los parámetros de la simulación 

(103) para mejorar el resultado del modelo a posteriori.  

 

Calibración de un árbol filogenético 

Un modelo de reloj molecular por sí mismo provee una estimación del tiempo 

relativa en una reconstrucción filogenética, si no es incluida información externa para 

su calibración (111). La ventaja de un árbol calibrado en el tiempo geológico es que 

brinda la posibilidad de responder preguntas sobre biogeografía histórica, coevolución 

y diversificación (13). Por ejemplo, la reconstrucción filogenética de la clase 

Demospongiae, integrando información fósil con mitogenomas mediante análisis 

bayesiano, soporta su origen en el Neoproterozoico y revela la separación de las 

esponjas de aguas dulce y salada en dos ocasiones: hace ~351 Ma y ~18 Ma (114).  

La calibración puede ser realizada mediante la inclusión a priori de la tasa de 

evolución a partir de la tasa de sustitución o el cálculo de la misma a partir de la 

observación de poblaciones en el tiempo (115). Otra aproximación es la calibración del 

tiempo de divergencia a uno o más nodos dentro de un árbol filogenético mediante la 

inclusión de una distribución de probabilidad a priori por cada uno de ellos (115).  

La calibración de los nodos de un árbol filogenético puede realizarse mediante la 

inclusión de datos fósiles de los grupos taxonómicos evaluados (116), eventos 

biogeográficos relacionados al conjunto de secuencias analizadas (117) o dataciones 

moleculares previas (118). Estos datos servirán como puntos de referencia para el 
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cálculo de la tasa de calibración según el modelo de reloj molecular establecido (98,103). 

Esta tasa indica la cantidad de cambios genéticos esperados por unidad de tiempo (98), 

que puede abarcar desde meses a millones de años (103).  

El modelo Fossilized Birth-Death Process (FBD) incorpora la metodología de la 

inferencia bayesiana para estimar los tiempos de divergencia de una reconstrucción 

filogenética (13). Aplicado a la obtención de árboles filogenéticos, posibilita la inclusión 

de la edad mínima y máxima de un fósil como una distribución de probabilidad a priori. 

Esta describe la edad de un clado y acota la estimación de la edad de los nodos a partir 

de las secuencias moleculares incluidas y el cálculo de su reloj molecular (99,103). No 

obstante, es específico para calibraciones fósiles, por lo que se recomienda que datos 

provenientes de otras fuentes de información deben emplear otro modelo para calibrar 

la reconstrucción filogenética [ej. modelo multi-calibrado de Yule (110)] (13).  

Mitogenomas 

El genoma mitocondrial o mitogenoma es una secuencia genética circular de doble 

cadena de ADN (119). El tamaño de esta secuencia varía entre los 15 kb a 18 kb (119), 

sin embargo, particularmente en bivalvos, se han reportado secuencias que alcanzan 

tamaños mayores entre los 40 kb y 50 kb (120).  La variación en el tamaño puede ser 

producto de duplicaciones, transversiones y/o reordenamientos en el mitogenoma 

(121). Además, la composición genética también difiere respecto a otro grupos de 

animales (122). Una revisión más detallada de mitogenomas del grupo de los bivalvos, 

se encuentran en Malkócs et. al. (123).  

El genoma mitocondrial ha sido ampliamente utilizado en la reconstrucción 

filogenética debido a su menor tamaño, herencia uniparental, no ser recombinante, el 

gran número de copias por célula, y la elevada tasa de mutación en contraste al genoma 

nuclear de metazoos (124). Bajo la hipótesis del reloj molecular, los vertebrados y no 

vertebrados tienen una diferencia significativa entre la tasa de mutación mitocondrial, 

con respecto a la nuclear (µmit/µnuc). Para los vertebrados, µmit/µnuc puede ser una media 

de 10 a 20 veces superior. Caso contrario, µmit/µnuc para los invertebrados es en 

promedio 5 (125) .  
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Dentro del género Argopecten, se han reportado mitogenomas para 3 especies. A. 

irradians (9) y subespecies, A. purpuratus (126) y A. ventricosus (KT161261 .1, No 

publicado, 2015). Todas ellas presentan la composición típica para los bivalvos: 12 

proteínas, 2 ARNs ribosomal y 22 ARNs de transferencia (tRNAs) (122). El tamaño varía 

entre los 15kb a 16kb para las tres especies (9,126). No obstante, para A. purpuratus se 

ha reportado la presencia del gen de la subunidad 8 de la adenosina trifosfato F0 

sintetasa (atp8) en su mitogenoma (KY321561.1, No publicado, 2018).  

La ausencia o carencia parcial del gen atp8 para su expresión es característico de las 

especies de bivalvos secuenciadas hasta el momento (122). Sin embargo, podría deberse 

a problemas de anotación, ya que se ha reportado la transcripción y expresión activa de 

atp8 en Mytilus edulis (127), a pesar de que inicialmente se reportó su ausencia en el 

mitogenoma (128), y se sugiere que este gen puede estar presente en otros grupos de 

bivalvos (129). Por tanto, es posible la presencia del gen atp8 en especies del género 

Argopecten, como la reportada anteriormente. 

Por otro lado, el número de ARNs de transferencia (tRNAs) también varía entre 

especies de pectínidos, por ejemplo Mimachlamys nobilis, Mizuhopecten yessoensis y 

Chlamys farreri tienen 21, 16 y 17 tRNAs, respectivamente (130). De manera similar, 

dentro del género Argopecten, A. ventricosus presenta 20 tRNAs de transferencia, en 

contraste con A. irradians y A. purpuratus que presentan 21 tRNAs (9,126). 

 

3. PREGUNTAS DE INVESTIGACIÓN 

Las relaciones filogenéticas propuestas para ambas especies de este género difieren 

entre las aproximaciones mediante datos fósiles y moleculares (8–10). Según datos 

fósiles, A. purpuratus se encontraría más cercana a las especies que habitan actualmente 

en el Océano Atlántico como A. irradians (8); en contraste, datos moleculares sugieren 

una cercanía filogenética mayor entre A. purpuratus y A. ventricosus con respecto a las 

especies del Océano Atlántico (10) (Figura 7). 

Se ha sugerido que la divergencia entre A. purpuratus y A. ventricosus ha ocurrido 

al menos entre 6 y 4 Ma según la reconstrucción filogenética mediante fósiles elaborada 

por Waller (8). No obstante, el periodo estimado de la presencia de A. ventricosus abarca 

entre 8-14 Ma según fósiles encontrados en Baja California (México) (131), lo que 
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sugiere que la divergencia de ambas especies debió ocurrir previo al Mioceno Tardío (8 

a 6 Ma). El fósil más antiguo de A. purpuratus fue encontrado en Chile y ha sido datado 

hace 2.6 Ma (132). Mientras que, en Perú, se ha datado la edad en 1.54 Ma (133,134). 

 
Figura 7. Cladogramas propuestos a partir de las reconstrucciones filogenéticas elaboradas a 
partir de datos fósiles (8) (derecha) y moleculares (24) (izquierda).  
 

La ventaja del uso de secuencia mitocondriales recae en un mayor número de genes 

homólogos empleados para el análisis, en comparación a los estudios con un único gen. 

Así como un mejor soporte estadístico y la acumulación de mutaciones a una tasa 

constante en regiones sin presión de selección (135). Asimismo, el número de regiones 

con alta tasa de mutación se encuentra en menor proporción, evitando que se 

subestime la distancia genética entre las especies comparadas (136). Por otro lado, 

entre una de las limitantes las regiones informativas no necesariamente son las mismas 

entre los diferentes grupos analizados, por tanto, podrían generarse reconstrucciones 

filogenéticas incongruentes entre sí que dificultaría la resolución filogenética de los 

grupos taxonómicos (135,137).  

Más aún, la integración de datos fósiles mejoraría la precisión de 

reconstrucciones filogenéticas realizadas con datos moleculares al delimitar la edad 
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estimada de los nodos (116). Sin embargo, no se ha reconstruido filogenéticamente y 

datado la divergencia de A. purpuratus y A. ventricosus integrando la datación fósil con 

secuencias mitocondriales completas. Por lo tanto, el presente proyecto de 

investigación busca resolver las siguientes preguntas de investigación: ¿a qué especie A. 

purpuratus se encuentra más cercanamente relacionada?, ¿cuál es la fecha estimada de 

la divergencia de A. purpuratus y A. ventricosus? y ¿cuándo apareció A. purpuratus según 

datos moleculares? 

 

4. OBJETIVOS 

Objetivo principal 

● Estimar la edad de divergencia entre A. purpuratus y A. ventricosus integrando 

datos fósiles con datos moleculares. 

 

Objetivos secundarios 

• Estimar el tiempo de divergencia entre A. purpuratus y A. ventricosus mediante 

secuencias mitocondriales completas 

• Calibrar la reconstrucción filogenética generada mediante la integración de 

fósiles del género Argopecten.  

• Contrastar los resultados obtenidos con la hipótesis propuesta por Waller (1969) 

acerca de la divergencia de A. purpuratus. 

• Explorar el(los) posible(s) evento(s) biogeográfico(s) y/o paleoclimático(s) 

coincidentes con la divergencia de ambas especies.  

 

5. METODOLOGÍA 

Obtención de las secuencias genéticas 

Las secuencias genéticas mitocondriales completas empleadas para esta 

investigación se descargaron de la base de datos pública GenBank 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/). Los datos descriptivos para cada secuencia 

se encuentran en la Tabla 1. Se incluyeron 3 secuencias de A. purpuratus, 1 de A. 

ventricosus y 5 de A. irradians. No se encontraron secuencias mitocondriales completas 
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disponibles de A. nucleus, A. lineolaris, ni A. gibbus en los datos recuperados hasta 

febrero 2022.  

Se adicionó al conjunto de datos del género Argopecten secuencias de 2 especies 

del género Azumapecten; 1, Amusium; 3, Mimachlamys; 2, Mizuhopecten; 2, Pecten y 1, 

Placopecten para conformar el clado Pectinidae. La selección se basó en estudios previos 

sobre reconstrucciones filogenéticos dentro de la familia Pectindae y la superfamilia 

Pectinoidea (10,21,138). Otros géneros de esta familia no fueron incluidos por no contar 

con mitogenomas disponibles. 

Para el grupo externo de la filogenia (outgroup), se escogieron 3 especies del género 

Ostreidae y 3 Arcidae (Tabla 1) en base a análisis filogenéticos previos donde 

presentaban un buen soporte filogenético para ambos clados de manera independiente 

con respecto a pectínidos (138,139).  

Preparación de las secuencias genéticas para el análisis filogenético 

La visualización y verificación de la integridad de las secuencias se realizó en el 

programa Geneious v. 2.5 (140). La tabla 2 resume la información de los genes 

codificantes encontrados, siendo estas regiones las más informativas (135). Mientras 

que las secuencias ribosomales 12S y 16S albergan regiones con mucha variación que 

pueden desencadenar en una menor resolución de la reconstrucción filogenética (135) 

o tener problemas en su anotación que deben ser considerados para los pasos 

posteriores en la elaboración de la filogenia (141).  Además, el uso de mitogenomas en 

contraste al de genes únicos brinda un mayor soporte en el resultado filogenético 

(135,141). 

Se identificaron 13 genes mitocondriales cox1, cox2, cox3, cytb, nad1, nad2, nad3, 

nad4, nd4l, nad5, nad6, atp6 y atp8. De ellos, solo 10 genes mitocondriales (cox1, cox2, 

cox3, cytb, nad1, nad2, nad4, nad5, nad6 y atp6) fueron incluidos en los análisis 

posteriores, ya que cumplían con un tamaño mayor a 450 bases y se encontraban 

presentes en todas las especies incluidas en el análisis. nad3 y nd4l fueron descartadas 

al no cumplir esta condición. Por otro lado, atp8 fue excluido del análisis al no 

encontrarse en todas las secuencias incluidas en el análisis.  
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Tabla 1. Descripción de las secuencias incluidas en el análisis mitogenómico. El grupo externo 
está conformado por la familia Arcidae y Ostreidae. Se incluyen 26 especies, que consisten en 7 
géneros de la familia Pectinidae, 2 géneros de la familia Arcidae y 2 géneros de la familia 
Ostreidae. Tamaño indica la longitud de la secuencia en pares de bases. No publ.: no publicado. 
Las referencias a las publicaciones citadas en la presente tabla se encuentran en Anexo. 

Especie Código 
GenBank 

Tamaño Referencia 
   

 

Familia Pectinidae 
 

 

Argopecten purpuratus KF601246.2 16 266 Marín et. al. (2014) 
Argopecten purpuratus KY321561.1 16 224 Romero et al. (No publ.) 
Argopecten purpuratus NC_027943.1 16 270 Li (No publ.) 
Argopecten ventricosus KT161261 .1 16 079 Li (No publ.) 
Argopecten irradians KT161259.1 16 286 Li (No publ.) 
Argopecten irradians irradians KT161262.1 16 211 Li (No publ.) 
Argopecten irradians  
variedad Zhongkehong 

KU589290.1 16 212 Liu (2018) 

Argopecten irradians irradians NC_012977.1 16 211 Ren et al. (2010) 
Argopecten irradians NC_009687.1 16 221 Petten et al. (2007) 
Azumapecten farreri NC_012138.1 21 695 Xu et al. (2011) 
Azumapecten farreri FJ595957.1 21 695 Wu et al. (2009) 
Mimachlamys nobilis FJ595958.1 17 935 Wu et al. (2009) 
Mimachlamys nobilis NC_011608.1 17 963 Xu et al. (No publ.) 
Mimachlamys senatoria NC_022416.1 17 383 Wu et al. (2015) 
Mizuhopecten yessoensis NC_009081.1 20 414 Sato et. al. (2001) 
Mizuhopecten yessoensis FJ595959.1 20 964 Wu et al. (2009) 
Pecten albicans KP900974.1 16 653 Marín et al. (2015) 
Pecten maximus KP900975.1 17 252 Marín et al. (2015) 
Placopecten magellanicus NC_007234.1 32 115 La Roche et al. (1990) 
Amusium pleuronectes MT419374.1 18 044 Yao et al. (No publ.)    

 

Familia Arcidae 
 

 

Tegillarca granosa NC_026081.1 31 589 Sun S et. al. (2015a) 
Anadara antiquata MK783262.1 45 454 Pu L et al. (2019) 
Anadara vellicosa KP954700.1 34 147 Sun S et. al. (2015b)    

 

Familia Ostreidae 
  

Crassostrea nipona NC_015248.1 20 030 Yu & Li (2011) 
Crassostrea belcheri NC_037851.1 21 020 Gastineau et. al. (2018) 
Saccostrea cucullata NC_027724.1 16 396 Volatiana et. al. (2016) 
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Tabla 2. Composición genética de los mitogenomas de los pectínidos incluidos en el análisis. 
*Solo presente en Argopecten purpuratus (KY321561) y Mimachlamys senatoria (NC_022416). 
Sub.: subunidad; Nro. Secuencias: número de secuencias disponibles; Min.: tamaño mínimo de 
la secuencia en las especies incluidas. Max.: tamaño máximo de la secuencia en las especies 
incluidas. 

Nombre del gen Símbolo 
Nro. 

Secuencias Min. Max. 
Tamaño del 

alineamiento 
ATP sintasa F0 
subunidad 6  atp6 26 624 882   714 
Citocromo c 
oxidasa sub. 1  cox1 26 1455 1656  1 587 
Citocromo c 
oxidasa sub.2  cox2 26 576 1227   663 
Citocromo c 
oxidasa sub. 3 
  cox3 26 660 873   810 
Citocromo b  Cytb 26 1077 1338   940 
NADH 
deshidrogenasa 
subunidad 1  nad1 26 640 993   945 
NADH 
deshidrogenasa 
subunidad 2  nad2 26 742 1170   962 
NADH 
deshidrogenasa 
subunidad 3  nad3 26 261 423   262 
NADH 
deshidrogenasa 
subunidad 4  nad4 26 1176 1350  1 249 
NADH 
deshidrogenasa 
subunidad 5  nad5 26 1611 1860  1 809 
NADH 
deshidrogenasa 
subunidad 6  nad6 26 465 567   486 
NADH 
deshidrogenasa 
subunidad 4L 
  nd4l 26 228 333   262 
ATP sintasa F0 
subunidad 8* atp8 2 135 153 - 
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Se realizó un alineamiento en Geneious v. 2.5 por cada gen tras eliminar los 

extremos de las secuencias que no alinearon correctamente con el objetivo de facilitar 

la concatenación de las secuencias y reducir la generación de gaps. El tamaño del 

alineamiento por cada gen se señala en la Tabla 2. Luego, se concatenaron las 

secuencias mediante el programa Geneious v. 2.5 y se alinearon en MAFFT v. 7 (142). 

Las regiones ambiguas o con muchas sustituciones fueron retiradas del 

alineamiento mediante el programa GBLOCKS 0.91b, de manera que se maximicen sus 

regiones conservadas (143). Mediante el programa Partition Finder 2, se generaron 8 

particiones o agrupaciones en las siguientes posiciones: 5419 a 6225 y 1 a 630; 631 a 

2151; 2152 a 2802; 2803 a 3552; 3553 a 4491 y 4492 a 5418; 6544 a7752 y 6226 a 6543; 

7753 a 9267; 9268 a 9690 con un modelo de sustitución nucleotídica GTR para todas 

ellas, con el fin de reducir la heterogeneidad en los datos y mejorar la precisión de los 

análisis filogenéticos (144). 

 

Análisis filogenético de secuencias mitocondriales completas 

El archivo resultante fue convertido a formato nexus e ingresado a BEAST v2.6.5 

para la estimación de los tiempos de divergencia mediante análisis bayesiano (145). El 

modelo de sustitución nucleotídica fue GTR + gamma. El modelo para el reloj molecular 

(clock.rate) fue relaxed log-normal con una tasa de 0.07 determinada a posteriori. El 

modelo calibrado de Yule se empleó para la estimación del árbol (Tree.t). Se enlazaron 

cada uno de los tres modelos para todas las particiones, dado el resultado obtenido en 

Partition Finder 2 (146). 

El primer grupo taxonómico asignado a priori es la familia Pectinidae (nodo 0 - 

Figura 8). El tiempo de divergencia de la familia Pectinidae se estima en ~250 Ma según 

reconstrucciones filogenéticas con datos fósiles [Waller (1991) en Serb (21)]. Por otro 

lado, se ha estimado el tiempo de divergencia de esta familia hace 280 Ma, con un 95% 

de alta probabilidad de densidad entre 345 Ma – 105 Ma, mediante la reconstrucción 

filogenética con análisis bayesiano de genes mitocondriales (21). Debido al gran 

intervalo de confianza se usará la edad fósil para calibrar la fecha de divergencia de la 

familia Pectinidae. Por tanto, se estableció a priori una distribución log-normal con una 

media (M) de 5.52 y desviación estándar (S) de 0.02 que corresponde a una mediana de 
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250 Ma en un rango entre 240 Ma (2.5% cuartil) y 260 Ma (97.5% cuartil). Las especies 

incluidas en este grupo monofilético se listan en la tabla suplementaria 2 del Anexo. 

 

 
Figura 8. Relaciones filogenéticas a priori de la familia Pectinidae (Orden: Bivalvia) y el grupo 
externo (familias Ostreida y Arcidae) basado en genes mitocondriales a partir de clados con un  
soporte >0.95 del alta densidad de probabilidad tras realizar el análisis bayesiano (10,24). El 
origen del árbol es indicado con un cuadro naranja e indica el inicio de la diversificación de los 
linajes generados (147). Los nodos de los grupos monofiléticos definidos a priori son señalados 
en círculos y se encuentran a nivel de género, excepto por el nodo “0” que indica la familia 
Pectinidae y el nodo “R” que indica el grupo externo para el enraizamiento. Los conjuntos de 
taxones establecidos en BEAST v2.6.5 se mencionan en la Tabla Suplementaria 1. Adaptado de 
Heath (2018) (147). °Subfamilias, *Familias y †Fósiles. 
 

La edad mínima del clado Argopecten se estima entre 47 y 41 Ma en base al 

registro fósil (83) y según datos moleculares se estima hace 50 Ma (95% HPD 95.5 – 12.5) 
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(10). Debido al gran intervalo de confianza también se usará la edad fósil para calibrar 

la fecha de divergencia del género Argopecten. Para ello, se estableció los parámetros a 

priori con una distribución log-normal, un valor M de 3.91 y valor S de 0.06 que 

corresponde a una mediana de 49.9 Ma y media de 50 Ma en un rango entre 44.4 Ma 

(2.5% cuartil) y 56.1 (97.5% cuartil).   

El número de cadenas de Markov Montecarlo (MCMC) se estableció en 50 millones 

de generaciones. La observación de los resultados del análisis se realizó en Tracer v. 

1.7.1 aplicando un descarte (burn-in) del 10% al 25 % de las cadenas generadas que no 

convergieron en una región de alta probabilidad posterior (99). Asimismo, el 60% del 

tamaño de muestreo efectivo (ESS, por sus siglas en inglés) debía ser mayor a 200, 

indicando que la cadena se ha ejecutado por suficiente tiempo (104).  

Con el resultado final, se realizó un burnin del 25% de los datos en Tree Annotator 

v. 1.7. Luego, se visualizó el árbol en Fig Tree v. 1.6 con el tiempo estimado de la 

divergencia entre A. purpuratus y A. ventricosus en base solo a datos moleculares, así 

como de A. pupuratus.  

Análisis filogenético integrando datos fósiles con secuencias 

mitocondriales completas 

Los análisis posteriores involucraron la adición de datos fósiles provenientes de la 

Paleobiology Database (https://paleobiodb.org/) y la revisión en la literatura (8,25,83) 

del género Argopecten resumida en la tabla 3 con el objetivo de determinar si la 

estimación del tiempo de divergencia de ambas especies varía con respecto al análisis 

anterior.  

Los fósiles se incorporaron al análisis filogenético bajo el modelo Fossilized Birth 

Death Process (FBD) (147,148). La edad media del fósil y los conjuntos de taxones se 

incorporaron al archivo “.nexus” del análisis anterior ingresado en BEAST v2.6.5. Estas 

edades permitirán ubicar su divergencia dentro de su respectivo linaje. La edad mínima 

y máxima de cada fósil se ingresará como parámetro a priori posteriormente para la 

estimación del tiempo de divergencia de cada nodo. Las especies incluidas por cada 

grupo de taxones se encuentran listados en la tabla suplementaria 2 y resumidos en la 

figura 8. Los parámetros a priori se indican más adelante. 
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Tabla 3. Datos fósiles empleados en la reconstrucción filogenética mediante análisis bayesiano. 
Comm. Pers.: Comunicación personal. No disp.: No disponible. Las referencias de las 
publicaciones citadas en la presente tabla se encuentran en Anexo. 
 

Especie 
Rango de 
edad (Ma) Origen Referencia 

  Máx. Min. 
  

     

Familia Pectinidae 
   

Argopecten purpuratus 2.60 1.54 Chile Ortlieb et. al. (1996), 
DeVries (2020) y 

Ochoa et. al. (2022) 
Argopecten ventricosus 14.00 8.00 USA Comm. pers.  

Diana Ochoa (2021) 
Argopecten irradians 11.61 5.33 Venezuela Aguilera (2004) 
Azumapecten farreri - - - No disp. 
Mimachlamys nobilis 3.60 2.59 Japan Foster (1965) 
Mimachlamys senatoria 55.80 48.60 Pakistan Foster (1965) 
Mizuhopecten 
(=Patinopecten) yessoensis 

5.33 3.60 Japan Oishi et. al. (2001) 

Pecten albicans 2.59 .0117 Japan Hayasaka (1962) 
Pecten maximus 5.33 3.60 UK Wood (1879) 
Placopecten magellanicus 5.33 3.60 USA Whitmore (1987) 
Amusium pleuronectes 5.33 2.59 Indonesia Skwarko (1994)      

Familia Arcidae 
   

Tegillarca (=Anadara) 
granosa 

23.03 16 India Lyngdoh et. al. 
(1999) 

Anadara antiquata - - - No disp. 
Anadara vellicosa - - - No disp.      

Familia Ostreidae 
   

Crassostrea - - - No disp. 
Crassostrea - - - No disp. 
Saccostrea (=Ostrea) 15.97 11.61 Fiji Ladd y 

 Hoffmeister (1945) 
 

Para cada una de los conjuntos de taxones se empleó el modelo de sustitución 

nucleotídica GTR + Gamma y se estableció que el programa estime la tasa de sustitución 

nucleotídica en cada una de ellas. Se enlazó tanto el modelo del reloj molecular y árbol 

filogenético, respectivamente, para todas las particiones. Otros parámetros a priori no 

mencionados para estos modelos se mantuvieron con sus valores por defecto. 
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Los parámetros a priori fueron ajustados tanto según la verificación del likelihood 

buscando que este sea cercano a 0 como más del 60% de valores ESS resultantes por 

parámetro sean mayores o lo más cercano a 200. El número de generaciones de MCMC 

aumentó de 20 a 50 millones de generaciones a medida que los resultados se acercaban 

a los valores deseados. Los análisis iniciales partieron con la mayoría de los parámetros 

a priori por defecto y fueron ajustados según los resultados a posteriori (103).  

El origen de los moluscos se ha estimado entre el fin del periodo Ediácara (aprox. 

600 Ma – 541 Ma) al Cámbrico Temprano (aprox. 541 Ma – 500 Ma). En este último 

periodo, inició la radiación de los grandes grupos como los cefalópodos, gastrópodos, 

bivalvos, entre otros (16). Posteriormente, durante el Ordoviciano temprano (485.4 Ma 

– 470 Ma) inició la radiación de los grupos que actualmente integran la clase Bivalvia 

como los pectínidos (149). Por tanto, bajo el modelo FBD, se estableció el parámetro a 

priori originFBD.t con una distribución exponencial con una media de 10.0 y 

compensación de 505.0 que corresponde a una media real de 515 Ma y mediana de 512 

Ma en un rango entre 505 Ma (2.5% cuartil) y 542 (97.5% cuartil) en la distribución. Se 

estableció un valor inicial de 605 M-a tanto en el parámetro originFBD.t  y Tree.t, en la 

categoría Origin, debido a que durante los análisis iniciales se observó que el muestreo 

de los árboles iniciaba anterior a 520 Ma con un rango de 400.0 Ma a 620.0 Ma (Figura 

Suplementaria 2a).  

La distribución a priori para los taxones fósiles fue uniforme y se estableció el límite 

inferior y superior según la edad fósil indicada en la tabla 3, respectivamente. También 

se seleccionó la opción Tips Only para cada uno de ellos. El resto de los parámetros se 

mantuvieron por defecto. De no asignarse estos grupos, las especies fósiles podrían 

incorporarse a cualquier rama en el árbol, aumentando el coste computacional y la 

incertidumbre (147). La lista de taxones según su grupo taxonómico se encuentra en la 

tabla suplementaria 1 del Anexo. 

Los grupos taxonómicos se asignan cuando las relaciones filogenéticas entre los 

clados incluidos en el análisis tienen suficiente soporte mediante datos moleculares y/o 

taxonómicos, de manera que la probabilidad a priori de que cualquier otro linaje integre 

este grupo sea de 0 (147). El primer grupo taxonómico establecido es la familia 
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Pectinidae e incluye tanto a especies existentes como fósiles que descendieron de su 

ancestro común más reciente (MRCA, de sus siglas en inglés) (nodo 0 - Figura 8). 

En contraste, para el grupo externo no es necesario especificar un grupo de taxones  

monofilético (147). Sin embargo, se definieron los clados a nivel de género para Anadara 

(nodo 5 – Figura 8) y Saccostrea (nodo 6 – Figura 8), ya que incorporan tanto datos 

moleculares como fósiles y es necesario definir a priori el linaje. No se define al género 

Crassostrea como grupo taxonómico a priori, ya que, al no contar con especies fósiles 

registradas en la PaleoDataBase (Tabla 3). 

La distribución a priori de la familia Pectinidae se definió como log-normal y con un 

valor M de 50.0 con un rango inferior de 230 Ma y superior de 350 Ma. El valor de la 

desviación estándar de la distribución se asignó en 0.26 con un valor inferior de 0.0 y 

superior de 5.0 y una compensación de 200. Se activó la opción de “Media en el Espacio 

Real”. Esto corresponde a una distribución con una media de 250 Ma, mediana de 248 

Ma y en un rango entre 229  Ma (2.5% cuartil) y 280 (97.5% cuartil) acorde a la edad 

mínima para este clado según el registro fósil (150). 

La familia Pectinidae agrupa a las subfamilias Pectininae, Palliolinae y Chlamydinae 

según la organización taxonómica a partir de datos morfológicos establecido por Dijkstra 

(2014) [citado en Serb (21)] y reconstruida molecularmente con bastante similitud a 

partir de 2 genes mitocondriales  (12S rRNA y 16s rRNA) y un gen nuclear (H3 o histona 

3) (24). La subfamilia Pectininae incluye a los géneros Argopecten (nodo 1 – Figura 8), 

Pecten (nodo 2 – Figura 8) y Amusium (nodo 4 – Figura 9) definidos como grupos 

taxonómicos respectivamente (20,21). La subfamilia Palliolinae incluye al género 

Placopecten (nodo 3 – Figura 8) (24).  La subfamilia Chlamydinae agrupa los géneros 

Azumapecten, Mimachlamys (nodo 8 – Figura 8) y Mizuhopecten (nodo 9 – Figura 8) 

(21).   

Se establecieron los grupos taxonómicos monofiléticos a nivel de especie para A. 

irradians, A. ventricosus Pecten albicans, Pecten maximus, Placopecten magellanicus, 

Amusium pleuronectes, Telligarca granosa, Saccostrea cucculata, Mimachlamys nobilis 

y Mimachlamys senatoria incorporando tanto especies existentes como fósiles en cada 

una de las agrupaciones. No se les asignó una distribución y se mantuvieron el resto de 

los parámetros por defecto. Solo para el grupo taxonómico de A. purpuratus, se 
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estableció una distribución uniforme con un límite inferior de 3.0 Ma y superior de 8.0 

Ma según el registro fósil (46), siendo ajustado a partir de los resultados a posteriori de 

los primeros análisis (103).  

Para el grupo taxonómico monofilético del género Argopecten, se estableció a priori 

una distribución normal con un valor inferior de 50.0 Ma y superior de 2. Estos datos 

corresponden a una distribución normal con una media y mediana de 50.0 Ma, en un 

rango entre 46.1 Ma (2.5% cuartil) y 53.9 (97.5% cuartil) acorde a la edad mínima para 

este clado según el registro fósil (83). 

Para los grupos taxonómicos monofiléticos del género Pecten (40 Ma y 100 Ma), 

Anadara (25 Ma y 95 Ma), Mimachlamys (50 Ma a 110 Ma) y Mizuhopecten (5 Ma y 25 

Ma) se asignó una distribución uniforme. Los límites inferior y superior se indica entre 

paréntesis para cada uno. Fueron ajustados a partir de los resultados a posteriori. Por 

otro lado, para los grupos taxonómicos Placopecten y Amusium no se les asignó una 

distribución. 

Los parámetros a posteriori permitieron ajustar los valores a priori y el número de 

generaciones (103) hasta alcanzar un likelihood cercano a 0 y el 80% de los valores ESS 

mayores a 200. El número de cadenas de Markov Montecarlo (MCMC) se estableció en 

20 millones de generaciones, almacenando datos de cálculo (tracelog) cada 20 mil 

estados y árboles filogenéticos (tracetree) cada 20 mil estados. Se exportó el archivo xml 

y se modificó el intercambio el parámetro TipDatesRandomWalker por 

SampledNodeDateRandomWalker en todas las menciones (147).  

El archivo xml resultante fue ingresado en BEAST v2.6.5 empleando la librería 

BEAGLE. Se realizó 15 repeticiones del análisis bayesiano hasta obtener los mejores 

resultados para el likelihood y los ESS. La lectura de estos se realizó en Tracer v. 1.7.1 

con un burn-in del 50% de los datos. Luego, se unieron 5 archivos, sumando en conjunto 

100 millones de generaciones y se realizó un burn-in del 50% en LogCombiner, programa 

incluido en el paquete de Beast v2.6.5. 

Los fósiles fueron retirados de la reconstrucción filogenética mediante la aplicación 

FullToExtantTreeConverter integrada en Beauti v. 2.6.5, dado que los datos fósiles se 

emplearon para calibrar los nodos en la reconstrucción filogenética (147). Posterior a 

ello, se visualizó el árbol en FigTree v.1.6 con el tiempo estimado de la divergencia entre 
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A. purpuratus y A. ventricosus, así como de A. pupuratus integrando datos fósiles y 

mitogenómicos. Seguido a ello, se leyeron los datos en R con los paquetes strap (151), 

coda (152), phytools (153) y phyloch (154) para obtener la imagen con la escala de 

tiempo geológico (Figura Suplementaria 5).  

Luego, se ajustaron los parámetros a posteriori de A. purpuratus estableciendo una 

distribución log-normal con un valor M de 0.2M, el valor de la desviación estándar de la 

distribución se asignó en 0.6 y una compensación de 2.6. No se activó la opción de 

“Media en el Espacio Real”, debido a que en ensayos anteriores obtenía bajos valores 

de ESS. Esto corresponde a una distribución con una media de 4.06 Ma, mediana de 3.82 

Ma y en un rango entre 2.98 Ma (2.5% cuartil) y 6.56 (97.5% cuartil) (Figura 

Suplementaria 2f). Añadido a ello, se estableció un nuevo grupo taxonómico 

monofilético con las especies actuales y extintas de A. purpuratus y A. ventricosus para 

obtener la distribución de la edad estimada del nodo. Se estableció una distribución 

normal con una media de 26.53 Ma y desviación estándar de 1.8, que corresponde a una 

mediana de 26.5 Ma en un rango entre 23.0 Ma (2.5% cuartil) y 30.1 Ma (97.5% cuartil) 

(Figura Suplementaria 2g). 

Finalmente, las fechas de divergencia de A. purpuratus y A. ventricosus, así como, la 

edad estimada de la divergencia de A. purpuratus se compararán con eventos históricos 

biogeográficos y/o paleoclimáticos. De manera que, se sugieran acontecimientos que 

coincidieron con su divergencia y contribuyan a la comprensión de la historia 

biogeográfica de ambas especies dentro del género Argopecten. 

 

6. RESULTADOS 

Se obtuvo 26 mitogenomas de bivalvos a partir del GenBank. El tamaño de los genes 

analizados se observa en la Tabla 2 (ver Metodología). El gen de mayor tamaño 

corresponde al nad5 con un tamaño promedio de 1800 bases, mientras que el gen de 

menor tamaño corresponde a nad3 y nd4l con alrededor de 250 bases. Se obtuvo un 

alineamiento de 10 703 bases tras la concatenación, y se redujo a 9690 bases tras el 

análisis en Gblocks. Las posiciones de las 8 particiones generadas fueron (1) 5419-6225 

y 1-630, (2) 631-2151, (3) 2152-2802, (4) 2803-3552, (5) 3553-4491 y 4492-5418, (6) 

6544-7752 y 6226-6543, (7) 7753-9267 y (8) 9268-9690. 
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La topología resultante, para ambas reconstrucciones filogenéticas con datos 

moleculares tanto sin calibrar con datos fósiles (Figura Suplementaria 4) como con ellos 

(Figura Suplementaria 5), concuerda con la topología a priori propuesta para las 

relaciones filogenéticas dentro de la familia Pectinidae, Ostraidae y Arcidae (ver Figura 

9). Ambas reconstrucciones filogenéticas presentan un buen soporte superior a 0.95 de 

probabilidad posterior para la mayoría de los nodos. Por otro lado, las fechas de 

divergencia estimadas mediante la integración de datos fósiles con secuencias 

mitogenómicas, revelan que la mayoría de los nodos se ubican más atrás en la línea de 

tiempo geológico, en comparación, a los resultados obtenidos solo con datos 

moleculares (ver Figura 9 y Tabla Suplementaria 3).  

 
Comparación de la edad estimada según análisis realizado 

 
 

Figura 9. Edades estimadas por cada nodo según los datos empleados para la reconstrucción 
filogenética. Los nodos 10 y 14 no se obtuvieron en la reconstrucción filogenética incluyendo 
únicamente secuencias mitogenómicas, mientras que los nodos 17 y 18 solo se obtuvieron en la 
reconstrucción filogenética integrando datos fósiles con moleculares. 
 

Ambos análisis soportan que A. purpuratus y A. ventricosus se encuentran más 

cercanamente relacionados entre sí que con A. irradians, en contraste a la hipótesis de 

Waller (1969) (ver Figura 10) (8). Sin embargo, difieren en la fecha estimada para ambas 

especies y en general, dentro del clado Argopecten. La estimación de la divergencia 

entre A. purpuratus y A. ventricosus es de 14.04 Ma con un 95% de alta probabilidad de 

densidad (95% HPD) entre 2.33 Ma a 35.33 Ma basado en secuencias mitogenómicas 

Nodos 

Ed
ad

 d
e 

es
tim

ad
a 

de
 la

 d
iv

er
ge

nc
ia

 (M
a)

 



36 
 

(Figura 10). Mientras que, con la inclusión de datos fósiles, la divergencia entre ambas 

especies es de 26.62 Ma (95% HPD 30.01 a 23.37 Ma) (Figura 11).  

Por otro lado, A. purpuratus habría divergido hace 1.72 Ma (95% HPD 6.88 a 0.16 

Ma) basado en las secuencias mitogenómicas analizadas (Figura 10). Mientras que, con 

la calibración fósil el ancestro común más reciente para el linaje de A. purpuratus 

también sería más antigua y dataría de hace 3.58 Ma (95% HPD 4.89 a 2.82 Ma) – Figura 

Suplementaria 3d) (Figura 11). La afinación a partir de los resultados a posteriori para 

el clado Argopecten permitieron acotar y mejorar su estimación.  

En contraste, A. irradians habría divergido hace 3.11 Ma (95% HPD 10.24 a 0.44 Ma) 

basado solo en secuencias mitogenómicas (Figura 10). Mientras que, con la calibración 

fósil, el tiempo estimado para la divergencia de esta especie dataría de hace 8.67 Ma 

(95% HPD de 5.31 a 3.31 Ma) (Figura 11).  

 

7. DISCUSIÓN 

La identificación taxonómica inconsistente [ej. gasterópodos del género Aplysia 

(155) y babosas de mar del género Navanax (156)] y un gran número de especies 

marinas aún por describir son algunas de las limitaciones para la comprensión de la 

distribución y origen de la biodiversidad frente a la costa peruana  como en el sur de 

Chile (157). Más aún, los estudios de invertebrados marinos que habitan a lo largo del 

HCLME [ej. Octopus mimus (158)], calibrados a partir de reconstrucciones filogenéticas 

con datos fósiles, para la estimación de fechas de divergencia son escasos. 

Añadido a ello, la mayoría de estudios filogenéticos y biogeográficos a nivel 

molecular en Perú se concentran al norte del HCLME y abarcan las especies compartidas 

con la región Tropical del Pacífico Este [ej. babosa de mar del género Felimare (159)]. 

Mientras que pocos estudios filogenéticos a nivel molecular se realizan en la costa 

centro-sur peruana [ej. esponjas del género Clathrina (160)]. Por otro lado, en el sur del 

HCLME, la mayoría de estudios se han enfocado en comprender la diversidad del sur de 

Chile [ej. gasterópodos del género Margarella (161)].   

En ese contexto, nuestros resultados aportan a la comprensión del origen de la 

diversidad de invertebrados marinos en el HCLME frente a la costa de Perú y norte- 
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Figura 10. Porción de la filogenia basada en secuencias mitocondriales completas. Se enfatiza la 
fecha estimada para la divergencia entre A. purpuratus y A. ventricosus (nodo verde), así como 
la divergencia de A. ventricosus (nodo púrpura). Las barras de púrpura representan el 95% HPD. 
La escala de tiempo geológico se muestra debajo. LMC: Enfriamiento del Mioceno Tardío (7.5- 
5.4 Ma).  

 
Figura 11. Porción de la filogenia obtenida mediante el modelo FBD y calibrada con fósiles. Se 
enfatiza la fecha estimada para la divergencia entre A. purpuratus y A. ventricosus (nodo verde), 
así como la divergencia de A. ventricosus (nodo púrpura). Las barras de púrpura representan el 
95% HPD. La escala de tiempo geológico se muestra debajo. Gráficas de la distribución de la 
densidad de la probabilidad (HPD 95%) se muestra en los nodos de interés.  
 

 

3.58 
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centro de Chile. La topología general elaborada con mitogenomas de la familia 

Pectinidae es similar a análisis filogenéticos previos según genes mitocondriales y 

nucleares (10,20,24). Asimismo, se sustenta la cercanía entre A. purpuratus y A. 

ventricosus, con respecto a A. irradians obtenida en un estudio mitogenómico previo 

(9). Además, A. purpuratus y A. ventricosus se encontrarían más cercanamente 

relacionadas entre sí que con A. irradians, en contraste a la propuesta filogenética de 

Waller (1969) según datos fósiles (ver Figura 6) (8). Análisis posteriores incluyendo datos 

fósiles o mitogenomas de A. gibbus, A. nucleus y A. lineolaris, y particularmente A. 

ventricosus, podrían modificar o ajustar las estimaciones de los tiempos de divergencia 

y complementar la historia filogenética dentro de este género. 

La inclusión de datos fósiles de bivalvos en un análisis bayesiano repliega 

la edad estimada de los nodos 

La estimación de la edad de los nodos es sensible a la inclusión de un mayor número 

de especies existentes, mayor cantidad de puntos de calibración (ej. fósiles, dataciones 

geológicas, etc.), así como el tamaño y la distancia de las secuencias genéticas (162). En 

nuestros resultados, la gran variación en esta estimación puede deberse a una gran 

distancia genética entre las especies incluidas de las familias Arcidae, Ostreidae y 

Pectinidae, reflejado en el gran intervalo de tiempo estimado (95% HPD) para la raíz del 

árbol (95% HPD: 283 Ma – 489 Ma; DS: 50.25). 

Los nodos estimados a partir de la reconstrucción de un árbol filogenético nos 

indican la divergencia de la secuencia genética, mas no indican el origen temporal del 

clado (103). Se sugiere el empleo de un mayor número de puntos de calibración para 

mejorar la estimación de la edad de los nodos a nivel de subfamilias y familias (Figura 

Suplementaria 5 y Tabla Suplementaria 3), y la reducción del intervalo de tiempo 

estimado, ya que el ajuste a posteriori de los clados dentro de la familia Pectinidae se 

encuentra fuera del enfoque del presente estudio.   

 

El origen del género Argopecten es desconocido 

El fósil más antiguo del género Argopecten fue encontrado en Baja California 

(México) y está datado entre los 47 Ma a 41 Ma, es decir corresponde a la época del 
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Eoceno Medio (83) (Figura 12). La cercanía entre Baja California y el Caribe [ver Cao 

(163)], pudo permitir la dispersión de especies ancestrales del género Argopecten a lo 

largo de la costa de Centroamérica al Caribe durante ese periodo. Por ejemplo, fósiles 

de gasterópodos encontrados frente a la costa del Pacífico del Istmo de Tehuantepec 

(México) tienen mayor similitud con especímenes de California que con especies del 

Golfo de México (Figura 12) (164). Además, el enfriamiento de las aguas del Pacífico 

Norte durante la transición Eoceno a Oligoceno (EOT, por sus siglas en inglés) pudo 

impulsar la adaptación a ambientes fríos (165) y/o la dispersión a otras regiones como 

el Caribe, incluso desde el Eoceno Medio, producto de la disminución gradual de la 

temperatura (166).  

 

 

 
Figura 12. El fósil más antiguo del género Argopecten (círculo verde), datado en el Eoceno 
Medio, fue encontrado en la Formación Bateque en la actual Baja California Sur (México) (83). 
Sin embargo, se desconoce la ubicación de origen y ruta de dispersión en el Pacífico, Caribe y 
Atlántico, regiones donde se encuentra la mayor parte del registro fósil (Tabla Suplementaria 
4) y actualmente se encuentra a este género (ver Figura 3). Reconstrucción paleoceanográfica 
de la región del Océano Pacífico Este, Caribe y Golfo de México durante el Eoceno (45 Ma) 
adaptado a partir de Cao (163). 
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Alternativamente, la dispersión del género Argopecten también pudo ocurrir 

desde el Caribe al Pacífico durante el Eoceno siguiendo la dirección del flujo este a oeste 

de la corriente circunglobal de Tetis o circuntropical -que fluía en dirección este a oeste- 

hasta mediados del Cenozoico (167), una ruta de migración que se ha sugerido para 

algunas especies de decápodos marinos (168). Sin embargo, es necesario registrar más 

fósiles del género Argopecten datados en el Eoceno para corroborar su ocurrencia 

geográfica durante esa época en Baja California y/o en el Caribe (163). 

Por ello, en la presente revisión, se partirá de la premisa de que el ancestro del 

género Argopecten se encontraba entre el Pacífico Central Este y el Caribe (Figura 13). 

Además, la mayoría de registros fósiles desde el Oligoceno al Plioceno del género 

Argopecten se encuentran en esa región según la información recuperada de la 

PaleoDataBase (https://paleobiodb.org, ver Tabla Suplementaria 4). Sin embargo, el 

origen geográfico y la ruta dispersión del linaje del género Argopecten entre el Pacífico 

Este, Caribe y Atlántico Oeste, desde hace 50 a 33 Ma es desconocido (Figura 12).  

La presencia del género Argopecten en el Caribe pudo ocurrir desde al 

menos la transición del Eoceno al Oligoceno 

La ubicación de los registros fósiles del género Argopecten (84,85) (Tabla 

Suplementaria 4), indican que este linaje pudo distribuirse entre la costa del Pacífico y 

Atlántico desde al menos hace 33-28 Ma. La disminución progresiva del nivel del mar 

durante el Eoceno tardío, con un pico máximo durante la Transición del Eoceno al 

Oligoceno (EOT, por sus siglas en inglés, ~33 Ma) (169), pudo llevar al aumento en el 

número de islas y bancos someros en esta región, y en consecuencia, reducir el flujo de 

la corriente circuntropical, limitando el intercambio entre el Atlántico, el Caribe y el 

Pacífico (170). Estas condiciones pudieron propiciar la dispersión del linaje del género 

Argopecten en el Caribe, como de otras especies de invertebrados, al incrementar las 

áreas para su asentamiento (Figura 13). 

La ocupación de especies desde otras regiones al Caribe alrededor del EOT aún 

se encuentra en discusión. Autores proponen que la migración de especies de mayores 

latitudes al Ecuador pudo ocurrir desde el Eoceno Medio producto de la disminución 

gradual de la temperatura (166). En contraste, el cambio en la presencia de especies de 
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equinoideos de la isla de Jamaica, al norte del Caribe sugiere que este proceso pudo ser 

más pausado y abarcar desde el Eoceno Medio al fin del Oligoceno. Estas especies 

corresponderían a inmigrantes de otras regiones, ya que comparten más similitudes con 

la fauna actual en comparación a las comunidades más antiguas. Por lo que, se sugiere 

que podrían ser posibles precursores de la fauna moderna (171), análisis moleculares 

posteriores permitirían evaluar esta hipótesis.  

La extinción de invertebrados marinos en la región del Caribe, similar al declive 

selectivo de moluscos de aguas cálidas durante la transición EOT en el Golfo de México 

(172), pudo propiciar la apertura de nuevos nichos y/o disminuir la presencia de 

depredadores en la región. No obstante, es necesaria mayor investigación y evidencia 

fósil para evaluar si estas u otras posibles interacciones pudieron favorecer el 

establecimiento del linaje de Argopecten en la región. 

 

 

 
Figura 13. Zona hipotética (recuadro) donde se pudo encontrar el ancestro común de A. 
purpuratus y A. ventricosus durante el Oligoceno (35 Ma a 33 Ma). Reconstrucción 
paleoceanográfica adaptada a partir Cao (163) e Iturralde-Vinent (173). Datos fósiles en la tabla 
suplementaria 4. 
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Posterior al EOT, se restableció el flujo de la corriente circuntropical y conllevó a 

un aumento en el predominio de las especies de corales de aguas cálidas durante el 

Oligoceno temprano y medio, indicador de un aumento de la temperatura superficial 

del mar (Figura 14) (169). Durante este periodo, se sugiere que el linaje del género 

Argopecten pudo permanecer con una distribución limitada en el Caribe. Un mayor 

número de investigaciones paleoceanográficas y paleontológicas son necesarias para 

explorar la historia del género en la región del Atlántico, así como, acotar la posible 

distribución del linaje del género Argopecten, entre ellos el ancestro de A. purpuratus y 

A. ventricosus, en el Pacífico Central Este y el Caribe.  

 

 

 

Figura 14. Predominio de un ambiente marino cálido en el Caribe durante el Oligoceno 
temprano y medio. Reconstrucción paleoceanográfica adaptada a partir Cao (163) e Iturralde-
Vinent (173). Datos fósiles en la tabla suplementaria 4. 
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La divergencia de A. purpuratus y A. ventricosus podría remontarse al 

Oligoceno tardío 

Estimamos que la divergencia entre ambas especies ocurrió hace 26.62 Ma (HPD 

95%: 23.37 Ma – 30.01 Ma; DS: 1.74), por tanto, la divergencia de A. purpuratus y A. 

ventricosus podría ser más antigua que la propuesta por Waller (6 – 4 Ma) (1969) (8). La 

fecha estimada coincidiría durante la transición de un ambiente con el predominio de 

una menor temperatura durante el Oligoceno (33.9 Ma – 23.03 Ma) -comparado al 

Eoceno- al calentamiento del Oligoceno tardío (∼26.5 a 24 Ma) (late oligocene warming, 

en inglés) y al ingreso a un nuevo periodo cálido. No obstante, este último periodo se 

mantendría con una temperatura inferior a la alcanzada en el Eoceno (Figura 15) (174).  

Durante el fin del Oligoceno, un enfriamiento ocurrió en el Caribe debido al  

ingreso de las aguas frías del Pacífico a esta región, producto de la reorganización de las 

corrientes globales tras el cierre del Pasaje de Tetis y ensanchamiento del pasaje de 

Drake (175). 

 

Figura 15. Ubicación cronoestatigráfica de la divergencia del A. irradians, A. purpuratus y A. 
ventricosus. La tendencia de la temperatura global fue adaptada a partir de (176), periodos en 
el tiempo geológico agregados a partir de (177), (178), (179) y (174). Barras continuas de color 
negro indican crecimiento continuo de los casquetes polares, barras discontinuas indican 
crecimiento parcial. PETM: Máximo Térmico del Paleoceno-Eoceno. MECO: Óptimo Climático 
del Eoceno Medio, Oi-1: Glaciación del Oligoceno temprano, Oi-2b: Glaciación del Oligoceno 
tardío, Mi-1: Glaciación del Mioceno temprano. MMCO: Óptimo Climático del Mioceno Medio, 
LMC: Enfriamiento del Mioceno Medio. 
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El efecto del ingreso de aguas frías del Pacífico hacia el Caribe sobre la 

distribución de las especies marinas extintas y actuales aún se encuentra en discusión. 

Más del 50% de los géneros de corales de ambientes tropicales en el Caribe se 

extinguieron durante el fin del Oligoceno al Mioceno (Figura 16 y 17) (169,180). En 

contraste, sobrevivieron especies tolerantes a aguas frías y a un aumento de turbiedad 

asociados a un predominio del afloramiento en la región (169). Por otro lado, se propone 

el aumento de la diversidad de decápodos en este mismo periodo, producto de la 

abundancia de nichos propicios para este grupo (170). Mientras que en bivalvos y 

gastrópodos no asociados a corales no ocurrió una disminución significativa en la 

diversidad (169). 

Asimismo, la desaparición progresiva de especies marinas sensibles a cambios 

en la temperatura, como los corales (169), pudo contribuir a la aparición de nuevos 

nichos en el Caribe para el establecimiento del ancestro del género Argopecten que 

diversificó hasta alcanzar 7 especies descritas en el Istmo de Panamá y al menos dos en 

el este del Pacífico a partir del Mioceno tardío y Plioceno temprano (181).  

Por otro lado, la presencia de corales característicos de ambientes cálidos e 

invertebrados marinos (foraminíferos, moluscos y corales) de ambientes fríos de 

manera simultánea, sugiere una diferencia en los ambientes marinos (182) que pudo 

favorecer la diversificación de invertebrados. Se sugiere que pudo haber zonas 

protegidas de la influencia del afloramiento con aguas más cálidas, y otras más frías por 

la influencia de la misma en Puerto Rico y el Caribe (Figura 16) (182). 

La divergencia de las especies entre el Oligoceno y Mioceno, que habitan 

actualmente en el Océano Atlántico y Pacífico, también estaría soportada por la 

reconstrucción filogenética calibrada con información fósil del género Octopus. Este 

estudio revela la divergencia hace 29.1 Ma (95% HPD: 43 Ma a 18 Ma) de las especies 

que habitan actualmente en el Pacífico y Atlántico (O. vulgaris y O. briareus) (158). Por 

otro lado, sugiere la divergencia hace 18.6 Ma (95% HPD: 24 Ma a 12 Ma) de las especies 

que habitan actualmente en el Pacífico noreste (O. bimaculatus, O. bimaculoides) y 

Pacífico sudeste (O. cf. oculifer, O. hubbsorum y O. mimus) (158).  Reconstrucciones 

filogenéticas de otros géneros que habitan desde Pacífico Noreste al Pacífico Sudeste 

(ej. especies de los géneros Navanax (156), Aplysia (155), Felimare (159), etc.) 
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complementarían el desarrollo de hipótesis biogeográficas sobre la diversificación de 

especies que habitan en el HCLME. 

 

 

 
Figura 16. Coexistencia de ambientes marinos cálidos y fríos en el Caribe durante el fin del 
Oligoceno que pudo propiciar la divergencia de los ancestros de A. purpuratus y A. ventricosus. 
Reconstrucción paleoceanográfica adaptada a partir Cao (163) e Iturralde-Vinent (173). Datos 
fósiles en la tabla suplementaria 4. 
 

La dispersión del ancestro de A. purpuratus en el Pacífico Sur pudo ocurrir 

en un amplio rango de tiempo 

La dispersión del ancestro de A. purpuratus en la costa sudamericana pudo 

ocurrir al menos desde el Mioceno temprano (~23.03 Ma) y anterior al fin del Plioceno 

(~2.58 Ma), debido a la presencia fósil de A. purpuratus en Chile datada entre 2.60 Ma 

a 1.54 Ma (132). Datos moleculares soportan un segundo pulso de divergencia del 
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género Octopus hace 8 Ma (95% HPD: 12.6 Ma a 5.2 Ma) entre las especies que habitan 

actualmente en el Caribe (O. maya) y Brazil (O. hummelincki y O. insularis) con respecto 

a las que habitan en el Pacífico (O. hubbsorum y O. mimus). Esta evidencia sugiere que 

la separación y dispersión de especies marinas de aguas superficiales fuera de la región 

de Centroamérica también pudo ocurrir mucho antes que el cierre definitivo del Istmo 

de Panamá (~3 Ma) (158). 

Una posible ruta de dispersión del ancestro de A. purpuratus hacia el Noroeste 

de Sudamérica pudo estar favorecida por el flujo de la corriente superficial circuntropical 

en dirección este a oeste, así como la presencia de islas transitorias entre el Caribe y 

Sudamérica (Figura 17) (170). Se sugiere que la adaptación a ecosistemas de 

afloramiento, predominantes en el Caribe desde hace 24 Ma hasta al menos 12 Ma 

(169,182), pudo ser clave para el establecimiento de los ancestros de A. purpuratus en 

la costa sudamericana.  

Por ejemplo, se ha encontrado condiciones de una alta cantidad de nutrientes, 

producto de elevado depósito fluvial y/o afloramiento, en formaciones del fin del 

Oligoceno al Mioceno Temprano en la costa de Colombia (Carmen de Bolívar) (183). 

Mientras que, la presencia de escamas de peces clupoides (ej. anchoveta y sardina) 

sugiere un ecosistema con alta productividad y una fuerte influencia del afloramiento 

frente a la costa peruana durante el Mioceno temprano (23 Ma – 16 Ma) (184).  

La dispersión de moluscos de aguas cálidas a mayores latitudes desde el Ecuador 

pudo limitarse por el sistema de afloramiento y una menor temperatura en la costa 

peruana durante el Mioceno Medio y Tardío  (184). Sin embargo, no se ha explorado si 

especies tropicales de invertebrados marinos, particularmente bivalvos, adaptadas a 

sistemas de afloramiento podrían haberse dispersado hasta la costa de Perú y/o Chile 

durante el Mioceno. Por tanto, es necesaria una evaluación biogeográfica y filogenética 

comparativa con otros bivalvos que cohabiten con A. purpuratus, compartan su 

distribución y sean favorecidas por eventos El Niño para evaluar esta hipótesis.  

Las condiciones cálidas habrían persistido entre 12°S y 28°S frente a la costa de 

sur de Perú y central de Chile con temperaturas cálidas superiores a 20°C desde el 

Mioceno Tardío hasta hace 4.5 Ma (Plioceno temprano) en base al registro fósil 

(185,186). En comparación, a la temperatura actual (mín: 12°C – máx: 16°C), inferior a  
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Figura 17. Ruta hipotética (línea púrpura) de la dispersión de los ancestros del linaje de A. 
purpuratus hacia el Pacífico Sureste y ancestros del linaje de A. ventricosus (línea naranja) hacia 
el Pacífico Noreste. La mayoría de fósiles del género Argopecten ha sido en Cabo Falcón 
(Venezuela) durante el Mioceno y Plioceno). Reconstrucción paleoceanográfica adaptada a 
partir Cao (163) e Iturralde-Vinent (173). Datos de los fósiles señalados se encuentran en la tabla 
suplementaria 4. 
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 la alcanzada durante el fin del Plioceno temprano (185). Durante este periodo, es 

posible que ancestros de A. purpuratus pudieran haber alcanzado el rango de 

distribución actual (5° a 25°S) (Figura 17), a partir del cual pudo extenderse más al sur, 

donde el predominio de menores temperaturas pudo favorecer la adaptación a 

condiciones similares al ecosistema de Humboldt actual frente a la costa peruana. 

El ancestro común más reciente de A. purpuratus habría divergido en el 

Plioceno 

Estimamos la divergencia del linaje de A. purpuratus hace 3.58 Ma (95% HPD 

2.82 Ma a 4.89 Ma; DS: 0.59), es decir, durante el intervalo cálido del Plioceno (4.5 Ma 

a 3 Ma), considerado como un periodo con condiciones similar a El Niño permanente 

(187). Temperaturas más elevadas a las actuales (min: +3°C y máx: +9°C) predominaron 

frente al margen costero de Perú y norte de Chile al menos hasta hace 3 Ma (188,189). 

Además, se sugiere que el afloramiento de aguas ricas en nutrientes y la productividad 

del sistema estaría desacoplado de la temperatura superficial del mar frente al margen 

costero del Perú durante el Plioceno temprano hasta al menos hace 3 Ma (188). 

El enfriamiento sostenido en latitudes superiores a 28°S durante el Plioceno 

(190), pudo limitar la distribución del ancestro común más reciente de A. purpuratus y 

contribuir a su dispersión en dirección norte conllevando al asentamiento de especies 

adaptadas a bajas temperaturas a menores latitudes durante el Plio-Pleistoceno (Figura 

18) (12). La presencia fósil de A. purpuratus, Mesodesma donacium, Gari solida, entre 

otras especies que actualmente habitan en mayores latitudes, encontrados en la 

formación Taime (4.1°S-5°S) (Piura) durante este mismo periodo (191), sugiere la 

presencia de aguas más frías que las actuales frente a la costa norte del Perú. Esta 

condición podría posibilitar una posible migración de sur a norte de especies adaptadas 

a bajas temperaturas.  

La extinción masiva del Plio-Pleistoceno de grupos de vertebrados e 

invertebrados marinos estuvo principalmente asociada a la reducción de zonas neríticas 

como producto de la disminución de la temperatura global (157,192). Frente a la costa  
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Figura 18. Ruta hipotética de la dispersión del (los) ancestro(s) de A. purpuratus en el Pacífico 
Sureste durante el fin del Mioceno al inicio del Pleistoceno. La posible zona de divergencia del 
ancestro común más reciente de A. purpuratus indicada en la zona sombreada (gris). La 
temperatura al norte y centro de Chile pudo ser superior a 20°C hasta hace 4.5 Ma según datos 
fósiles (186). Sin embargo, fue disminuyendo progresivamente hasta la temperatura actual. 
Reconstrucción paleoceanográfica adaptada a partir Cao (163), Iturralde-Vinent (173) y DeVries 
(184). Datos de los fósiles señalados se encuentran en la tabla suplementaria 4. 
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del centro de Perú hasta el sur de Chile, se estima una reducción del 66% en el número 

de grupos de bivalvos (157). Por el contrario, las formas infaunales, es decir, tolerantes 

a ambientes anóxicos, con un amplio rango de distribución y de gran tamaño mostraron 

una menor probabilidad de extinción (157). 

Por tanto, se sugiere que este evento pudo ser crucial para la selección de 

poblaciones de A. purpuratus adaptadas a ambientes fríos y con alta turbiedad, con una 

fuerte asociación al bentos. Sin embargo, no está clara esta relación con la supervivencia 

en ambientes con una zona mínima de oxígeno somera como es el actual ecosistema de 

Humboldt (157,185). Asimismo, el aumento en la variabilidad climática en el Pleistoceno 

(192), pudo contribuir a mantener su tolerancia a condiciones El Niño hasta la actualidad 

(11). Son necesarios más investigaciones ecológicas, paleontológicas y filogenéticas de 

otros invertebrados marinos con un rango geográfico y/o historia de vida similar a A. 

purpuratus para evaluar estas hipótesis. 

La ocurrencia de El Niño en la costa peruana favorece a ciertas especies como al 

gastrópodo Stramonita chocolata y el pulpo Octopus mimus por el aumento de recursos, 

además de A. purpuratus. Si bien S. chocolata no cuenta con estudios filogenéticos, la 

reconstrucción filogenética de O. mimus sugiere una divergencia con respecto a las 

especies del género Octopus del Atlántico hace 8 Ma (95% HPD 10 Ma – 6 Ma). Mientras 

que, la divergencia de Octopus hubbsorum, que habita desde Baja California a Colombia, 

con respecto a su especie hermana O. mimus habría ocurrido hace 0.7 Ma (95% HPD 1.7 

Ma – 0.5 Ma) (193). Por tanto, la historia detrás de su proceso de diversificación y 

dispersión en la región pudo ser diferente a A. purpuratus.  

En contraste, bivalvos como Mesodesma donacium y Gari solida no soportan el 

aumento de temperatura y su mortandad aumenta durante la ocurrencia de El Niño 

(194). La reconstrucción filogenética de estas, como las otras especies encontradas al 

norte de su distribución actual en la formación Taime (Piura) (191), podrían contribuir a 

complementar la historia de la biodiversidad en el sur del HCLME. 
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¿A. purpuratus en el Pacífico noreste? 

 Los registros fósiles de A. purpuratus en California, datados entre el Plioceno y 

Pleistoceno, sugieren un amplio rango de distribución de esta especie durante este 

periodo, mas es necesaria una revisión taxonómica para confirmar la ocurrencia de las 

especies en el Pacífico Noreste. Por ejemplo, Pecten purpuratus (= A. purpuratus) está 

datada en una formación del Plioceno (5.33 – 2.58 Ma) (195). Por otro lado, 

representantes fósiles de la especie son conocidos del Plioceno del sur de California y 

Baja California, así como, del Pleistoceno en el noroeste de Perú según Grant & Gale 

(1931, p. 209) en Waller (8) y desde el fin del Plioceno en DeVries (191). El registro fósil 

en el centro del Perú se reanuda durante el Pleistoceno y el Holoceno (184). 

 Se sugiere que la dispersión a mayores latitudes pudo ocurrir durante la 

transición Plio-Pleistoceno, producto de la disminución sostenida de la temperatura a 

nivel global. Su desaparición del Pacífico Ecuatorial podría ser posterior al cierre del 

Istmo de Panamá (~3 Ma), producto del subsecuente aumento de la temperatura en la 

región que favoreció la presencia de especies tropicales y coincidió con la disminución 

del género Argopecten en el Pacífico a dos especies: A. purpuratus y A. ventricosus (181). 

Sin embargo, no se tiene registro de la ocurrencia fósil de la primera en dicho estudio. 

Añadido a ello, no hay registro fósil de A. purpuratus en la costa norte de Sudamérica o 

Centroamérica del Pacífico Este durante el Pleistoceno que podrían sugerir su dispersión 

a menores latitudes. 

La ausencia de poblaciones de A. purpuratus al norte de su distribución actual 

[Paita (5°04’S, 81°06’O) - Perú (7)] se ha atribuido a la competencia con otras especies, 

aumento de depredadores y ser proclive a infecciones por parasitismo en aguas más 

cálidas (194). Sin embargo, también se describió a A. purpuratus en Nicaragua [ver 

(Grau, 1959) en Waller (8)], por lo que no se podría descartar la ocurrencia de 

incursiones a menores latitudes de esta especie en la actualidad. Más investigaciones 

acerca del comportamiento y/o fisiología de esta especie ante la variabilidad de la 

ocurrencia de El Niño Oscilación Sur podrían contribuir a comprender su plasticidad 

ecológica en el Pacífico Sureste. 

 
 
 



52 
 

 
 
 

 

 
Figura 19. Posible ruta de dispersión de A. purpuratus y A. ventricosus respectivamente en el 
Pacífico Este posterior al cierre definitivo del Istmo de Panamá. Mapa elaborado a partir del 
ETOPO1 Global Relief Model de la NOAA (https://www.un-spider.org/es/node/11192) y DeVries 
(184). Datos de los fósiles señalados se encuentran en la tabla suplementaria 4. 
 
 



53 
 

La historia de A. ventricosus podría complementar la comprensión de la 

distribución actual de A. purpuratus 

Los fósiles más antiguos de A. ventricosus, hasta el momento, están datados 

entre 14 Ma a 11 Ma (Mioceno Medio) y, en su mayoría, provienen de Cabo Falcón 

(Venezuela) (131) ubicado en el margen costero del este de Sudamérica, es decir, 

adyacente al Atlántico. Posteriormente, su registro fósil se reanuda durante el Plioceno 

(5.3 Ma a 2.58 Ma), encontrado en Baja California (México) (196).  

La dispersión de esta especie al Océano Pacífico pudo ser al menos anterior a 

hace 5 Ma. El aumento en el número de especies del género Argopecten durante el fin 

del Mioceno al Plioceno en el Caribe podría indicar espacios favorables para su 

asentamiento, hasta su declive en la transición Plio-Pleistoceno (~3 Ma) tras el cierre del 

Istmo de Panamá (181). Sin embargo, a medida que la temperatura disminuyó, A. 

ventricosus puede haber reducido su distribución a menores latitudes progresivamente 

hasta alcanzar a su distribución actual.  

La presencia de A. ventricosus (=A. circularis) en Mejillones (23°S) al sur de Chile 

estimada entre 2.60 Ma a 1.50 Ma (132), nos puede sugerir la ocurrencia de periodos 

transitorios cálidos producto del establecimiento de la El Niño Oscilación Sur (ENSO, por 

sus siglas en inglés) (~2.3 Ma) que podría permitir su dispersión a mayores latitudes 

durante el Pleistoceno (197). Incluso, se ha estimado que la gradiente entre el Pacífico 

Oeste y Pacífico Este junto al fortalecimiento de la celda de Walker podría ocurrir desde 

al menos 3.8 Ma (198).  

De manera similar, la ocurrencia de conjuntos de taxones cálidos (TAMAs, por 

sus siglas en inglés), incluyendo a A. ventricosus, en lagunas someras entre hace 6500 a 

4300 años en Santa (8°S), el centro del Perú, (199) pudo estar influida por la ocurrencia 

de El Niño. Reconstrucciones filogenéticas de las especies que integran los TAMAs 

permitiría complementar la historia de la biodiversidad en el HCLM, desde la perspectiva 

de especies que actualmente se distribuyen en la Provincia Panámica. Sin embargo, es 

necesaria mayor investigación que relacione la distribución de invertebrados frente al 

margen costero del Pacífico en Sudamérica con respecto a la influencia de la variabilidad 

del ENSO en el Pacífico sudeste durante el Holoceno (200), así como durante el Plioceno 

y el Pleistoceno. 
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Investigaciones futuras 

La comparación de mitogenomas permite analizar rearreglos de genes y su 

composición nucleotídica para la identificación taxonómica, resolución filogenética e 

inferir los posibles escenarios para la diversificación de este genoma (201). Asimismo, se 

puede detectar sitios de selección positiva según su ambiente como la relación entre los 

genes participantes en la fosforilación oxidativa (OXPHOS) para la adaptación de 

decápodos a ambientes anóxicos en respiraderos hidrotermales (202). Otro ejemplo, es 

la identificación de genes mitocondriales bajo selección para la adaptación a diferentes 

ambientes en una amplia distribución geográfica con diversos géneros de pingüinos 

como Spheniscus, Pygoscelis, Eudyptula, entre otros (203). Por tanto, el estudio 

comparativo de mitogenomas del género Argopecten podría revelar más información 

acerca de su diversificación en los diferentes ambientes en el Océano Pacífico y Océano 

Atlántico. 

Por otro lado, estudios de genómica comparada permitirían evaluar la presencia 

o ausencia de genes involucrados en la respuesta a la adaptación a variaciones en la 

temperatura (204), respuesta inmune (205), desarrollo del manto (206), entre otros. 

Asimismo, los cambios en la arquitectura del genoma como rearreglos o duplicaciones 

genéticas de regiones involucradas en rutas metabólicas o su desarrollo permite 

proponer hipótesis evolutivas al comparar diferentes grupos taxonómicos. Por ejemplo, 

la comparación del genoma de la ostra Crassostrea hongkongensis con genomas de 

bivalvos ha permitido sugerir los cambios genéticos involucrados en el cambio de la 

adhesión al sustrato por biso a cimentación, así como el desarrollo asimétrico de la 

concha (207).  

Estudios transcriptómicos sobre la regulación de la expresión de distintas rutas 

metabólicas involucrados en la respuesta a variaciones ambientales en la disponibilidad 

de oxígeno, temperatura, contaminantes y energía permiten comprender las diferencias 

en la adaptación de especies relacionados en un amplio rango geográfico como en el 

género Mytilus (208), así como evaluar su respuesta ante cambios ambientales (209). En 

el caso de estudio de A. purpuratus y A. ventricosus, permitiría evaluar su respuesta en 

tres ambientes distintos: el ecosistema Tropical del Pacífico Este (Provincia Panámica), 
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la zona norte del HCLME y su cohábitat entre los 5.1°S y 5.9°S (7), considerada una zona 

de transición entre ambos ecosistemas (210). 

 

8. CONCLUSIÓN 

La calibración de la reconstrucción filogenéticas con datos fósiles repliega la edad 

estimada para los nodos, en contraste, a los resultados obtenidos solo con secuencias 

mitogenómicas. La topología resultante en ambos análisis concuerda con 

reconstrucciones filogenéticas previas para la familia Pectinidae (10,20,24).  Asimismo, 

se soporta la cercanía entre A. purpuratus y A. ventricosus como taxas hermanas, 

concordando con las relaciones filogenéticas encontradas en Puslednik (24) y Xin (9). En 

contraste a, la hipótesis filogenética de Waller (8). 

La divergencia de A. purpuratus y A. ventricosus dataría de hace 26.62 Ma (HPD 

95%: 23.37 Ma – 30.01 Ma) durante el fin del Oligoceno, y sería más antigua que la 

hipótesis de Waller (1969) entre 6 Ma a 4 Ma (8). Cambios en la composición de la fauna 

en el Caribe, pudieron favorecer la diversificación de los ancestros de estas especies   

producto de la incursión de aguas frías del Pacífico en esta región (169,180). La 

heterogeneidad en la presencia del afloramiento en la zona del Caribe (169) también 

pudo contribuir a su diversificación y, en consecuencia, una adaptación a este entorno 

pudo ser vital para su dispersión y supervivencia del ancestro de A. purpuratus en el HCS.  

La antigüedad del linaje de A. purpuratus se estima hace 3.58 Ma (95% HPD 2.82 

Ma a 4.89 Ma; DS: 0.59), es decir, durante el intervalo cálido del Plioceno (4.5 Ma a 3 

Ma) reflejado en un aumento de la temperatura superficial del mar frente a la costa de 

Perú y Chile (188,189). La ruta de dispersión y la antigüedad de A. pupuratus y A. 

ventricosus en el Pacífico Sudeste aún se encuentra por resolver, pero en base a su 

presencia fósil al menos se sugiere que pudo ser anterior al fin del Plioceno para la 

primera (191)  y anterior al fin del Pleistoceno temprano para la segunda (132). 

La dispersión del ancestro de A. purpuratus a mayores latitudes en el centro y 

sur de Chile pudo contribuir a su adaptación progresiva a ambientes fríos. 

Posteriormente, el enfriamiento progresivo del Plio-Pleistoceno pudo favorecer su 

asentamiento en menores latitudes (12). Más aún, la presencia de moluscos y bivalvos 

marinos, incluido A. purpuratus, que actualmente tienen una distribución más al sur en 
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la costa norte del Perú nos sugiere temperaturas más frías que las actuales en esa región 

(191). Por otro lado, la ocurrencia de A. purpuratus en Centroamérica [ver (Grau, 1959) 

en Waller (8)] y California [ver Grant & Gale (1931, p. 209) en Waller (8)] aún debe ser 

resuelta. 

Intervalos variables de incremento y disminución de la temperatura superficial 

del mar durante el Plio-Pleistoceno hasta la actualidad pudieron contribuir a evitar la 

pérdida de su adaptación a ambientes cálidos, favoreciendo a A. purpuratus en 

intervalos cálidos durante periodos El Niño (11). Para concluir, la historia de A. 

ventricosus podría ayudarnos a comprender la variabilidad del ENSO y su influencia en 

otras especies de ambientes cálidos y complementar la historia de las especies en el 

HCS. Serán necesarios más estudios integrales incorporando genómica comparativa 

para evaluar las firmas de adaptación ambos Argopecten y explorar su historia 

biogeográfica. 
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ANEXOS 

Anexo 1 – Tablas 
Tabla Suplementaria 1. Datos empleados en la elaboración de la Figura 9 para cada fósil según su respectivo grupo estratigráfico. El nombre 
de las formaciones revisadas se encuentra entre paréntesis y resaltadas en naranja. Las referencias a las citas incluidas en la presente tabla se 
encuentran en el siguiente anexo. Fm.: Formación,¿?: aproximado, ***: no se encontró una referencia apropiada. 
 

Especie Periodo basado en estratigrafía 
(Waller, 1969) 

Edad revisada basada en rocas 
(2022, correo electrónico entre 

Ochoa D y la autora, no 
referenciado) 

Autor 

A. gibbus Pleistoceno, Holoceno hasta la 
actualidad 

- - 

A. nucleus ¿Pleistoceno?, Holoceno hasta la 
actualidad 

- *** 

A. irradians sablensis† Desconocido Holoceno (1800) 
 

- 

A. irradians irradians ¿Pleistoceno?, Holoceno hasta la 
actualidad 

Mioceno tardío (11.6 - 5.3 Ma) (Fm. 
Urumaco, Venezuela) 

Hodson et. al. (1927) 

A. irradians concentricus Pleistoceno temprano (Unit A) al 
presente 

Pleistoceno (?2 a 0.6 Ma) 
 

Florida Geological Survey (2001) 

A. irradians amplicostatus Holoceno (Fm. Fort Thompson de 
Florida) 

Anterior a 0.6 Ma (edad más 
antigua de Fm. Fort Thompson de 
Florida) 

Florida Geological Survey (2001) 
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A. ventricosus (=circularis) Plioceno a Holoceno Mioceno Tardío (11.6 Ma – 
etapa Tortonian) (Fm. Urumaco, 
Venezuela) 

Hodson et. al. (1927) 

A. purpuratus Plioceno hasta la actualidad Plioceno temprano (?5.6-3.6 Ma) - 

A. vicenarius vicenarius† Plioceno (Fm. Waccamaw de 
Carolina del Norte, USA)  

Plioceno tardío a Pleistoceno 
temprano (Fm. Waccamaw) 

- 

A. vicenarius charlottensis† Desde el Plioceno (Fm. 
Caloosahatchee Marl)  

Pleistoceno (2.2 Ma) (Fm. 
Caloosahatchee) 

Florida Geological Survey (2001) 

A. anteamplicostatus† Mioceno Tardío (Fm. Pinecrest 
Beds) and Plioceno (Fm. 
Caloosahatchee Marl y 
posiblemente la Fm. Waccamaw) 

Edad más antigua es en el 
Plioceno (3.2 Ma) (Fm. Pinecrest 
Beds) 

Florida Geological Survey (2001) 

A. comparabilis† Mioceno Tardío (Fm. Ecphora y 
Cancellaria Faunizones, Fm. 
Tamiami, Fm. Pinecrest Beds, Fm. 
Duplin, y Fm. Yorktown). 

Mioceno tardío (mayor a 6 Ma, 
pero inferior a 8 Ma) (Fm. 
Ecphora y Cancellaria Faunizones) 
a Plioceno temprano (Fm. 
Tamiami) 

Huddlestun y Wright (1977) 
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A. species a† - - *** 
A. choctawatcheensis† Mioceno medio tardío (Fm. "Red 

Bay" y Fm. Arca Faunizone). 
La edad más antigua posible a 
partir de Fm. Arca Faunizone es 8.5 
Ma (Mioceno tardío). 

Huddlestun y Wright (1977) 
 

A. charltonius† Mioceno medio (Fm. Charlton, 
posiblemente equivalente a Fm. 
Arca Faunizone) 

Mioceno tardío a Plioceno (Fm. 
Charlton) y la edad más antigua 
posible a partir de Fm. Arca 
Faunizone es 8.5 Ma (Mioceno 
tardío).  

Huddlestun y Wright (1977) *** 
 

A.  erboreus† Mioceno medio (Shoal River 
Formation). 

Mioceno medio (13.7 - 11.6 Ma, 
etapa Serravallian) 

*** 

A.  nicholsi† Mioceno medio a Pleistocene 
temprano (Unit A, southern 
Florida). 

Pleistoceno (?2 to 0.6 Ma) *** 
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Tabla Suplementaria 2. Grupos taxonómicos incluidos en BEAST v2.6.5 a priori, solo el grupo taxonómico de que integra a A. purpuratus y A. 
ventricosus fue generado a posteriori, mientras que el grupo de A. purpuratus fue ajustado a posteriori. Ambos resaltados en rojo.  Para las 
especies del género Crassostrea no se generó ningún parámetro a priori ya que no se encontró datos fósiles públicos. Se enlista las especies 
actuales y fósiles en columnas independientes no relacionadas.  
 

Nr
o 

Cod
.  

Nombre Taxon 
Set Descripción Especies incluidas 

Cantidad de especies 

    Existentes Fósiles 
  

 
        Genbank ID Etiqueta Etiqueta A F Total 

1 1 1_Argopecten Género 
Argopecten KF601246.2 A_purpuratus1_0 

A_purpuratusF1_2.0 8 4 12 
    

KY321561.1 A_purpuratus2_0 A_ventricosusF1_9.0 
   

    
NC_027943.1 A_purpuratus3_0 A_irradiansF1_6.0 

   
    

KT161261 .1 A_ventricosus_0  
   

    
KT161259.1 A_irradiansc_0  

   
    

NC_012977.1 A_irradiansi1_0 
    

    
KT161262.1 A_irradiansi_0 

    
    

KU589290.1 A_irradiansz_0 
    

    
NC_009687.1 A_irradians_0 

    
    

  
    

2 0 0_Pectinidae Familia 
Pectinidae NC_012138.1 Az_farreri1_0 

Mi_senatoriaF_52.2 20 1
0 

30 
    

FJ595957.1 Az_farreri2_0 Mi_nobilisF_3.1 
   

    
NC_022416.1 Mi_senatoria_0 M_yessoensisF_4.5 

   
    

FJ595958.1 Mi_nobilis1_0 P_albicansF_1.3 
   

    
NC_011608.1 Mi_nobilis2_0 P_maximusF_4.5 

   
    

NC_009081.1 Mi_yessoensis1_0 A_purpuratusF1_2.0 
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FJ595959.1 Mi_yessoensis2_0 A_ventricosusF1_9.0 

   
    

KP900974.1 P_albicans_0 A_irradiansF1_6.0 
   

    

KP900975.1 P_maximus_0 
Am_pleuronectesF_4.
0 

   

    
KF601246.2 A_purpuratus1_0 Pl_magellanicusF_4.5 

   
    

KY321561.1 A_purpuratus2_0 
    

    
NC_027943.1 A_purpuratus3_0 

    
    

KT161261 .1 A_ventricosus_0  
   

   
 KT161259.1 A_irradiansc_0  

   
    

NC_009687.1 A_irradians_0 
    

    
KT161262.1 A_irradiansi_0  

   
    

NC_012977.1 A_irradiansi1_0 
    

    
KU589290.1 A_irradiansz_0 

    
    

MT419374.1 
Am_pleuronectes_
0  

   

    
NC_007234.1 Pl_magellanicus_0  

   
    

  
    

3 1 1_Aventricosus Argopecten 
ventricosus KT161261 .1 A_ventricosus_0 

A_ventricosusF1_9.0 1 1 2 
    

  
    

4 1 1_Apurpuratus Argopecten 
pupuratus KF601246.2 A_purpuratus1_0 

A_purpuratusF1_2.0 3 1 4 
    

KY321561.1 A_purpuratus2_0 
    

    
NC_027943.1 A_purpuratus3_0 

    
    

  
    

5 1 1_Airradians Argopecten 
irradians KT161259.1 A_irradiansc_0 

A_irradiansF1_6.0, 5 1 6 
    

NC_009687.1 A_irradians_0 
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KT161262.1 A_irradiansi_0 

    
    

NC_012977.1 A_irradiansi1_0 
    

    
KU589290.1 A_irradiansz_0 

    
    

  
    

6 1 1_ApurFossil Argopecten 
purpuratus – 
Fósil - - 

A_purpuratusF1_2.0 0 1 1 

    
  

    

7 1 1_AvenFossil Argopecten 
ventricosus - 
Fósil - - 

A_ventricosusF1_9.0 0 1 1 

    
  

    

8 1 AirraFossil Argopecten 
irradians - Fósil - - 

A_irradiansF1_6.0 0 1 1 

9 1 Apur+Aven Nodo A. 
purpuratus y A. 
ventricosus KF601246.2 A_purpuratus1_0 

A_purpuratusF1_2.0 4 2 6 

    KY321561.1 A_purpuratus2_0 A_ventricosusF1_9.0    
    NC_027943.1 A_purpuratus3_0     
    KT161261 .1 A_ventricosus_0     

10 8 Mimachlamys Género 
Mimachlamys NC_022416.1 Mi_senatoria_0 

Mi_senatoriaF_52.2 3 2 5 
    

FJ595958.1 Mi_nobilis1_0 Mi_nobilisF_3.1 
   

    
NC_011608.1 Mi_nobilis2_0 

    
    

  
    

11 8 Mnobilis Mimachlamys 
nobilis FJ595958.1 Mi_nobilis1_0 

Mi_nobilisF_3.1 2 1 3 
    

NC_011608.1 Mi_nobilis2_0 
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12 8 Msenatoria Mimachlamys 
senatoria NC_022416.1 Mi_senatoria_0 

Mi_senatoriaF_52.2 1 1 2 
    

  
    

13 8 MinobFossil Mimachlamys 
nobilis - Fósil - - 

Mi_nobilisF_3.1 0 1 1 
    

  
    

13 8 MisenaFossil Mimachlamys 
senatoria – 
Fósil - - 

Mi_senatoriaF_52.2 0 1 1 

    
  

    

14 9 Mizuhopecten Género 
Mizuhopecten FJ595959.1 Mi_yessoensis2_0 

M_yessoensisF_4.5 2 1 3 
    

NC_009081.1 Mi_yessoensis1_0 
    

    
  

    

15 9 MizuhoyessoFoss
il 

Mizuhopecten 
yessoensis – 
Fósil - - 

M_yessoensisF_4.5 0 1 1 

    
  

    

16 2 Pecten Género Pecten KP900974.1 P_maximus_0  P_albicansF_1.3 2 1 3     
KP900975.1 P_albicans_0 P_maximusF_4.5 

   
    

  
    

17 2 Palbicans Pecten albicans KP900975.1 P_albicans_0 P_albicansF_1.3 1 1 2     
  

    

18 2 Pmaximus Pecten 
maximus KP900974.1 P_maximus_0 

P_maximusF_4.5 1 1 2 
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19 2 PalbicansFossil Pecten albicans 
- Fósil - - 

P_albicansF_1.3 0 1 1 
    

  
    

20 2 PmaximusFossil Pecten 
maximus - Fósil - - 

P_maximusF_4.5 0 1 1 
    

  
    

21 3 Placopecten Género 
Placopecten NC_007234.1 Pl_magellanicus_0 

Pl_magellanicusF_4.5 1 1 2 

                    
22 3 PlmageFossil Placopecten 

magellanicus - 
Fósil - - 

Pl_magellanicusF_4.5 0 1 1 

                    
23 4 Amusium Género 

Amusium MT419374.1 
Am_pleuronectes_
0 

Am_pleuronectesF_4.
0 

1 1 2 

                    
24 4 AmpleFossil Amusium 

pleuronectes - 
Fósil - - 

Am_pleuronectesF_4.
0 

0 1 1 

                    
25 5 Anadara Género 

Anadara MK783262.1 An_antiquata_0 
T_granosaF_19.5 3 1 4 

    
KP954700.1 An_vellicosa_0 

    
    

NC_026081.1 T_granosa_0 
    

                    
26 5 TgranoFossil Tegillarca 

granosa – Fósil -  

T_granosaF_19.5 1 1 1 
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27 5 Tgranosa Tegillarca 
granosa NC_026081.1 T_granosa_0 

T_granosaF_19.5 1 1 2 

                    
28 6 Saccostrea Género 

Saccostrea NC_027724.1 S_cucullata_0 
S_cucullataF_13.7 1 1 2 

                    
29 6 ScucuFossil Saccostrea 

cucullata – Fósil - - 
S_cucullataF_13.7 0 1 1 
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Tabla Suplementaria 3.  Medias y rangos de mayor densidad de probabilidad (HPD) de los nodos numerados tanto para las reconstrucciones 
filogenéticas solo con secuencias mitocondriales completas (Figura Suplementaria 4) y la integración de datación fósil a estas (Figura 
Suplementaria 5). 
 
   Molecular Fósiles + Molecular a priori Fósiles + Molecular a posteriori 

Nodo 
 

Mediana HPD (min.) HPD (máx.) Mediana 
HPD 

(min.) 
HPD 

(máx.) Mediana HPD (min.) HPD (máx.) 
0  1.72 0.16 6.88 3.97 3.00 6.54 3.58 2.82 4.89 
1  3.11 0.44 10.24 9.01 5.30 49.74 8.67 5.31 11.88 
2  14.04 2.33 35.33 26.53 14.46 37.94 26.62 23.37 30.01 
3  48.38 42.82 54.03 50.28 46.42 54.07 50.14 46.42 54.16 
4  5.38 0.45 16.58 46.58 40.00 66.84 45.30 40.00 62.65 
5  20.47 5.91 44.95 100.51 53.69 163.45 91.73 57.89 151.03 
6  16.08 3.05 34.96 86.61 41.77 130.82 69.13 37.00 122.41 
7  11.65 2.21 28.28 70.48 50.50 99.61 73.51 50.42 99.93 
8  10.07 2.75 24.18 44.76 21.32 91.94 53.99 27.11 116.82 
9  23.96 11.12 48.12 106.34 60.28 171.26 131.43 74.66 218.87 

10  - - - 52.09 30.67 73.00 48.47 15.59 69.89 
11  10.93 2.68 32.07 82.55 59.16 94.99 76.62 53.54 94.95 
12  57.7 47.21 73.36 155.00 46.42 54.07 145.14 86.81 208.68 
13  35.42 16 71.41 135.76 90.07 182.77 134.09 82.87 185.44 
14  - - - 186.54 234.75 135.34 194.96 132.53 237.37 
15  50.28 240.01 259.61 242.66 225.79 267.2 243.96 225.66 266.58 
16  255.67 239.23 273.22 347.11 461.6 243.75 368.18 273.64 489.44 
17  77.6 54.34 118.43 - - - - - - 
18  65.62 36.67 123.03 - - - - - - 
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Tabla Suplementaria 4.  Listado de fósiles incluidos de la figura 13 a la 17. Las referencias a los autores se encuentran en el Anexo 3.  ID PDB: 
identificación en la base de datos PaleoDataBank. 

Figura Fósil ID PDB Ubicación Época Edad (Ma) Autor 
13 Argopecten sp. 42581 Panamá Oligoceno temprano 33.9 – 28.4 Woodring (1957) 

Chlamys howei 169205 USA (Mississipi) Oligoceno temprano 33.9 – 28.1 Miller (1947) 
Pecten sp. 61192 Haiti Oligoceno temprano 33.9 – 23.03 Vaughan (1921) 

14 Argopecten levicostatus 77791 Costa Rica Oligoceno temprano 28.4 – 23.03 Aguilar (1999) 
Argopecten sp. 58686 Grenada Mioceno temprano 23.03 – 15.97 Jung (1971) 
Pecten thetidis 75310 Cuba Mioceno temprano 23.03 – 15.97 Cooke (1919) 

15 Argopecten levicostatus 61027 Venezuela Mioceno tardío 11.608 – 5.33 Hodson (1927) 
Pecten circularis 135498 Venezuela Mioceno medio 15.97 – 7.25 Hodson (1927) 
Argopecten irradians 92751 Venezuela Mioceno tardío 11.61 – 5.33 Aguilera (2004) 
Argopecten gilbertharrisi 61041 Venezuela Mioceno medio 16.0 – 11.6 Hodson (1927) 
Argopecten nerterus 60695 Panama Mioceno tadío 7.25 – 5.33 Woodring (1957) 
Argopecten levicostatus 60690 Panama Mioceno tardío 7.25 – 5.33 Woodring (1957) 
Argopecten inaequais 84952 República Dominicana Mioceno tardío 7.25 – 5.33 Saunders (1986) 

16 Argopecten (=Pecten) 
levicostatus 

134663 Panama Plioceno 3.6 – 2.58 Olsson (1922) 

Argopecten uselmae 96519 Costa Rica Plioceno 3.6 – 2.58 Woodring (1982) 
17 Pecten purpuratus 97129 Mexico (Baja California) Plioceno 5.3 – 2.6 Jordan (1926) 

Argopecten ventricosus 214257 USA (California) Plioceno 5.3 – 1.8 Buczek (2020) 
Pecten circularis 97124 Mexico (Baja California) Plioceno 5.3 – 2.6 Jordan (1926) 
Argopecten purpuratus 96707 Chile Plioceno 5.3 – 2.6 Ortlieb (1996) / 

Ragaini (2008) 
Argopecten ventricosus 96707 Chile Plioceno 5.3 – 2.6 Ortlieb (1996) / 

Ragaini (2008) 
 Argopecten purpuratus 97649 Peru Pleistoceno 2.6 – 0.8 DeVries (1988) 
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Anexo 2 – Figuras 

 
Figura Suplementaria 1. Hipótesis evolutiva del stock A. gibbus. a) Relaciones filogenéticas 
inferidas a partir de la revisión morfológica y ecológica del stock A. gibbus por Waller (8). La edad 
en cada plano fue obtenida a partir de la edad de las formaciones publicadas en diferentes 
reportes empleados por Waller (8) (ver pág. 25-26). En cada plano, las especies son 
representadas por círculos u óvalos. La separación de las figuras, entre cada plano, representa 
una estimación subjetiva de las diferencias morfológicas basada en muchos caracteres. La línea 
sólida representa una barrera geográfica que separa el Atlántico, Golfo de México y el Caribe del 
Pacífico posterior al Mioceno; la línea punteada representa barreras ecológicas que separan 
ambientes de bahía de ambientes marinos abiertos en la izquierda inferior. Figura y descripción 
extraída de Waller (1969). 
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Figura Suplementaria 1 (Continuación). b) Hipótesis evolutiva del stock A. gibbus con la 
edad de las unidades estratigráficas actualizada y contrastada con la cronología 
elaborada por Waller (1969). Solo se muestran las especies fósiles que guardan una 
relación filogenética directa con las especies actuales según Waller (1969). Las barras 
moradas indican gráficamente el rango de edad de los fósiles. Los nodos han sido 
ubicados arbitrariamente, pues no son considerados en la hipótesis de Waller (1969). A. 
v.: Argopecten ventricosus, A. p.: Argopecten purpuratus. 
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a)  b)  

c)  d)  

e)  f)  
Figura suplementaria 2. Gráficos de distribución a priori de los parámetros ingresados en BEAST v2.6.5 a) Distribución exponencial a priori del origen 
del árbol filogenético (originFBD.t). b) Distribución logarítmica normal a priori de la edad del nodo para el clado de la familia Pectinidae c) Distribución 
normal a priori de la edad del nodo para el clado del género Argopecten. d) Distribución uniforme a priori del fósil de Argopecten purpuratus. e) 
Distribución uniforme a priori del fósil de Argopecten ventricosus. f) Distribución uniforme a priori del clado Argopecten purpuratus.  
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g)  h)  
Figura suplementaria 2 (continuación). Gráficos de distribución a priori de los parámetros ingresados en BEAST v2.6.5 a) Distribución 
exponencial a priori del origen del árbol filogenético (originFBD.t). b) Distribución logarítmica normal a priori de la edad del nodo para el clado 
de la familia Pectinidae c) Distribución normal a priori de la edad del nodo para el clado del género Argopecten. d) Distribución uniforme a 
priori del fósil de Argopecten purpuratus. e) Distribución uniforme a priori del fósil de Argopecten ventricosus. f) Distribución uniforme a priori 
del clado Argopecten purpuratus.  
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a) Origen de la reconstrucción filogenética 

  
b) Clado Pectinidae 

Figura Suplementaria 3. Gráficos de distribución a posteriori visualizados en Tracer tras el análisis bayesiano en BEAST v2.6.5, eje 
vertical indica la densidad de probabilidad (HPD) y eje horizontal la edad en millones de años. a) raíz de la reconstrucción filogenética, 
b) clado Pectinidae, c) género Argopecten, d) Argopecten purpuratus, e) Argopecten ventricosus y f) la estimación de la distribución a 
priori de A. purpuratus y A. ventricosus. 
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c) género Argopecten 

 

 
d) Argopecten purpuratus 

Figura Suplementaria 3 (continuación). Gráficos de distribución a posteriori visualizados en Tracer tras el análisis bayesiano en BEAST 
v2.6.5, eje vertical indica la densidad de probabilidad (HPD) y eje horizontal la edad en millones de años. a) origen de la reconstrucción 
filogenética, b) clado Pectinidae, c) género Argopecten, d) Argopecten purpuratus, e) Argopecten ventricosus y f) la estimación de la 
distribución a priori de A. purpuratus y A. ventricosus. 
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e) Argopecten ventricosus 

 

 

 
Figura Suplementaria 3 (continuación). Gráficos de distribución a posteriori visualizados en Tracer tras el análisis bayesiano en BEAST 
v. 2.5, eje vertical indica la densidad de probabilidad (HPD) y eje horizontal la edad en millones de años. a) origen de la reconstrucción 
filogenética, b) clado Pectinidae, c) género Argopecten, d) Argopecten purpuratus, e) Argopecten ventricosus y f) la estimación de la 
distribución a priori de A. purpuratus y A. ventricosus. 
 

 

  



94 
 

 

Figura suplementaria 4. 
Reconstrucción 
filogenética basada en 
secuencias mitocondriales 
completas de la familia 
Pectinidae y como grupo 
externo a la familia Arcidae 
y Ostreidae. Resultado del 
análisis bayesiano bajo el 
modelo calibrado de Yule. 
Se señala el intervalo del 
95% HPD para los nodos 
con buen soporte (>0.95) y 
están indicadas con barras 
púrpuras. La escala de 
tiempo geológica se 
encuentra debajo. La 
familia Arcidae no tiene 
clasificación a nivel de 
familia. Detalles sobre el 
clado Argopecten se 
detallan en la Figura 11. 
Medias y rangos del HPD se 
encuentran en la Tabla 
Suplementaria 3. 
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Figura 

suplementaria 5. 
Reconstrucción 

filogenética de 
especies existentes 
basado en datos 
fósiles y secuencias 

mitocondriales 
completas a partir 
de análisis 
bayesiano mediante 
el modelo FBD. Se 
muestra su 
clasificación a nivel 
familia y subfamilia 
según Dijkstra 2014 
en Serb (21). El 
grupo externo está 
integrado por la 
familia Ostreidae y 
Arcidae. La edad 

estimada se señala en los nodos que tienen un buen soporte. Las barras indican el 95% HPD y se señala el intervalo debajo de la edad de los 
nodos. La escala de tiempo geológico se señala debajo de la filogenia. Medias y rangos del HPD se encuentran en la Tabla Suplementaria 3.   
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Figura Suplementaria 6. Cambios y procesos geológicos durante el Cenozoico con gran 
impacto en especies de aguas superficiales. La divergencia de A. purpuratus y A. 
ventricosus (círculo verde) y la divergencia del linaje de A. purpuratus (círculo púrpura). 
Las barras púrpuras representan el 95% HPD para cada estimación. Elaborado a partir 
de (173), (211), (175), (176), (182), (185), (188), (198), (212), (213), (214) y (215). *2022, 
correo electrónico entre Ocho D y la autora, no referenciado.  
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Figura Suplementaria 7. Cambios en la ocurrencia de las especies marinas durante el 
Cenozoico. La divergencia de A. purpuratus y A. ventricosus (círculo verde) y la 
divergencia del linaje de A. purpuratus (círculo púrpura). Las barras púrpuras 
representan el 95% HPD para cada estimación. Elaborado a partir de (8), (46), (83), (84), 
(85), (132), (157), (169), (181), (182), (184), (185), (191) y (192). 
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6. Sato M, Nagashima K. Molecular characterization of a mitochondrial DNA 
segment from the Japanese scallop (Patinopecten yessoensis): Demonstration of 
a region showing sequence polymorphism in the population. Mar Biotechnol. 
2001;3(4):370–9. 

7. Marín A, Fujimoto T, Arai K. The mitochondrial genomes of Pecten albicans and 
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genetic differentiation. Biochem Syst Ecol. 2015; 61:208–17.  

8. La Roche J, Snyder M, Cook DI, Fuller K, Zouros E. Molecular characterization of 
a repeat element causing large-scale size variation in the mitochondrial DNA of 
the sea scallop Placopecten magellanicus. Mol Biol Evol. 1990;7(1):45–64. 

9. Sun S, Kong L, Yu H, Li Q. The complete mitochondrial DNA of Tegillarca granosa 
and comparative mitogenomic analyses of three Arcidae species. Gene. 
2015a;557(1):61–70. 

10. Sun S, Kong L, Yu H, Li Q. Complete mitochondrial genome of Anadara vellicata 
(Bivalvia: Arcidae): A unique gene order and large atypical non-coding region. 
Comp Biochem Physiol - Part D Genomics Proteomics. 2015b; 16:73–82. 

11. Pu L, Liu H, Wang G, Li B, Xia G, Shen M, et al. Complete mitochondrial genome 
of the cockle Anadara antiquata (Linnaeus, 1758). Mitochondrial DNA Part B 
Resour. 2019;4(2):2293–4. 

12. Yu H, Li Q. Mutation and Selection on the Wobble Nucleotide in tRNA Anticodons 
in Marine Bivalve Mitochondrial Genomes. PLoS One. 2011;6(1):e16147.  
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13. Gastineau R, Nguyen D-H, Lemieux C, Turmel M, Tremblay R, Nguyen V-D, et al. 
The complete mitochondrial DNA of the tropical oyster Crassostrea belcheri from 
the Can Gio mangrove in Vietnam. Mitochondrial DNA. 2018;3(1):462–3.  
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Mapping, Sequencing, and Analysis Complete mitochondrial DNA sequences of 
Saccostrea mordax and Saccostrea cucullata: genome organization and 
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