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RESUMEN

La diversidad filogenética {DF) es una medida que representa la variabilidad de rasgos de un
conjunto de taxa. Una alta DF se interpreta como un mayor potencial evolutivo en el conjunto
de linajes de un érea geografica ;J comunidad, lo quée brindarfa una mayor capacidad de
resillencia frente a cambios ambientales. En ambientes aridos, las comunidades estén
principalmente estructuradas por la disponibilidad de agua, lo cual cobrarfa importancia en la
composicién de la flora del desierto costero de Chile. Esto podrfa reflejarse en diferencias en
los patrones de rigueza y DF. El objetivo de este estudio es evaluar los patrones de riqueza y
diversidad filogenética de la We en un gradiente de aridez. Se
propone que Ja riqueza y DF tengan una relacién con el gradiente de aridez del desierto
costero. Se hizo una reconstruccion filogenética con 273 géneros de plantas cop el gen
plastidial rbct, mediante el algoritmo de Inferencia Bayesiana la cual fue utilizada para medir la
DF y riqueza en cuadrantes de 0.35 x 0.35 grados de latitud por longitud. Se identificaron zonas
de mayor o menor DF relativa a la riqueza midiendo el grado de hipo e hiperdispersion
filogenética. Al contrario de lo esperado, los resultados indican que la DF y la riqueza se
concentran mas bien en el norte del desierto costero, entre los 24.52 y 25.525 y que la mayoria
de los cuadrantes estdn hipodispersos filogenéticamente. Esto sugiere la importancia de la
variabilidad de la precipitacién, la cual acttia como filtro ambiental, donde taxa estrechamente
relacionados comparten rasgos genéticos modulados por el ambiente que les permiten dar una

caracteristica fenotipica para persistir en un habitat particular.
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INTRODUCCION

Los patrones de distribucién de la biodiversidad en el planeta han sido siempre interrogantes
fundamentales en biologfa. Estas preguntas han estado presentes desde los tiempos de los
grandes naturalistas como Humboldt & Bonpland {Dominguez 1929) y fascinaba a grandes
cientfficos como Charles Darwin y otros. Los patrones de biodiversidad dependen de factores
ecoldgicos, evolutivos e histéricos (Gaston 2000). Ei ambiente ffsico modula la biodiversidad al
imponer limitaciones sobre la existencia de los taxa, mientras que la competencia entre las
mismas puede excluir ciertos linajes (Lyons & Wiling 1999). Las tasas de diversificacion de los
linajes dependen de la productividad del ecosistems, la heterogeneldad espacial y restricciones
abidticas (Scholl & Wiens 2016). Por ultimo, los factores histdricos determinan la composicion y
niimero de linajes disponibles para fa colonizacién de nuevos ambientes (Fiz-Palacios et al.
2011). Las respuestas a estas preguntas dependen principaimente de la métrica con la cual
medimos la biodiversidad. La mayorfa de los estudios han considerade como medidas de
biodiversidad la riqueza {diversidad alfa) {Valencia et al. 1994, Knops et al. 1999, Whittaker et
al. 2001) vy al recambio de especies {diversidad beta) (Condit et al. 2002, Prober et al. 2015).
Estas medidas muchas veces se ven influenciadas por factores como el concepto de especie, o
consideran a todas las especies por igual sin tomar en cuenta aspectos como su historia

evolutiva y sus roles funcionales en el ecosistema (Pellens & Grandcolas 2016).

Si bien dos 4reas pueden tener la misma riqueza, las relaciones evolutivas entre dichos taxa
pueden ser muy diferentes (Faith et al. 2006). Por lo cual, no se deberfa considerar sélo la
riqueza como Unica medida de biodiversidad, pues diferentes miradas pueden explicar mejor

los tipos de taxa y su distribucién en diferentes condiciones ambientales, y de esta forma tomar




decisiones con mayor robustez. Basdndose en la teorfa cladista, una manera de inferir y
cuantificar las diferencias entre distintos taxa a nivel de sus rasgos, es a través de la diversidad
filogenética (DF) (Faith 1992). Este concepto surge a partir de que no todas las especies son
iguales en términos de su historia evolutiva, por lo que inicialmente se planted a la DF como
una medida para definir estrategias de conservacion de la biodiversidad. Sin embargol, su uso
tamblén ha sido extendido para entender la importancia de las fuerzas ecoldgicas y evolutivas
en la configuracién de comunidades y ecosistemas (Web et al. 2002). La medida de la DF se
define como la suma de las longitudes de las ramas que trazan el camino minimo de extensién
de un subconjunto de taxa, incluyendo la raiz del arbol gue incorpora a todos ellos (Faith
1992). Como ejemplo, en la Figura 1, la DF del conjunto de taxa 2, 6, 8 y 10, maximiza Ia
cantidad de historia evolutiva a preservar, que seria 28. La DF es un indice de biodiversidad que
mide el tamafio del camino evolutivo que conecta a un conjunto dado de taxa y por lo tanto,
identifica taxa que maximizan fa acumulacion de diversidad de caracteres (Vane-Wright et al.
1991, Faith 1992). Medir la DF a una escala relevante significa un esfuerzo mucho mayor gque
obtener informacién sobre la riqueza, pues es necesario contar con una filogenia de los taxa del
4rea a medir. La mayor(a de los estudios muestran que la riqueza y la DF estdn correlacionadas
(Rodrigues & Gaston 2002, Pérez-Losada & Crandall 2003), pero esto no siempre sucede
(Scherson et al. 2012). De la misma manera, las zonas de méxima DF no siempre coinciden de!
todo con las de méxima riqueza (Potter 2012). Ademds de la DF, es posible medir el grado de
dispersién filogenética de un lugar determinado en relacién a la riqueza de taxa. Areas donde
los taxa se concentran solo en algunas ramas del drbol se encontrarfan agrupadas
filogenéticamente y se denominan hipodispersas con menor DF. Contrariamente, areas donde

los taxa se distribuyen equitativamente pueden estar sobre-dispersas filogenéticamente es




decir hiperdispersas y tendrian mayor DF, en relacién a la riqueza. Un patrén de hipodispersion
filogenética, puede indicar que taxa estrechamente relacionados comparten rasgos genotipicos
similares para |a persistencia en un habitat particular debido a un filtro ambiental (Weiher et al.
1998); y un patrén de hiperdispersién filogenética puede indicar que la interaccion competitiva
es un proceso que limita la coexistencia de taxa relacionados debido a la competencia por los

recursos limitantes {Liebold 1998).
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Figura 1. Representacion de un arbol filogenético hipotético. El camino que conecta los taxa 2, 6, 8 ¥ 10
tienen la mayor diversidad de caracterfsticas esperada y se muestra por las lineas mas gruesas. El
nimero de marcas que atraviesa este camino es 28, que indica la diversidad de caracter(sticas relativa
para el conjunto [Tomado de Faith {1992}].

Los patrones de dispersidn filogenética han sido estudiados en diferentes zonas como por
ejemplo hotspots de biodiversidad y bosques tropicales. Forest y colaboradores (2007} en el
Cabo de Sudéfrica, observaron patrones de riqueza y dispersién filogenética en relactén a un
gradiente longitudinal. Los resultados demuestran que la flora de la parte QOeste def Cabo de
Sudéfrica tiene una alta riqueza de especles, que se atribuye principalmente a variaciones en

las tasas de especiacién y extincidn, como consecuencia de condiciones ecoldgicas que varian




en el tiempo. En relacién a la DF, la flora de la parte oeste del Cabo de Sudafrica se encuentra
hipodispersa filogenéticamente, compuesta de géneros estrechamente relacionados, como
resultado de maltiples radiaciones durante los dltimos 25 millones de afios. Asimismo, estudios
recientes argumentan que en ambientes de estrés, como bosques secos y/o bosques
inundadados estacionales, tienden a estar filogenéticamente hipodispersos debido a
diferencias en las condiciones ambientales (contenido de nutrientes en el suelo o estrés
hidrolégico) las cuales actuarfan como filtros ambientales en la composicién y riqueza de taxa
de estos bosques (Haugaasen & Peres 2006, Pennington 2009, Honorio Coronado et al. 2015,

Guevara et al. 2016).

El concepto de filtro ambiental argumenta que los factores abidticos seleccionan a las especies
con rasgos fenotipicos simiiares, slendo el principal mecanismo que estructura una comunidad
(Swenson et al. 2012). Esta hipdtesis, predice que el filtro ambiental genera cambios en los
rasgos de la planta, lo que le confiere mayor tolerancia al estrés ambiental. De esta manera,
existe una reduccidn en los rangos de variabilidad de los caracteres ohservados, dehido a que
las especies poco tolerantes al estrés pueden ser filtradas. Estas predicciones suponen que una
estrategia funcional, la més favorable, permite que los taxa se establezcan y persistan bajo un

nivel dado de estrés abiético (Swenson et al. 2012).

Los estudios realizados con respecto al filtro ambiental, han mostrado que los linajes tienden a
presentar el “conservatismo de nicho”, reflejado en una mayor tendencia para la diversificacién
en su bioma de origen que en nuevos biomas (Crisp et al.2009). Kerkoff y colaboradores (2014)

mostraron que la capacidad de adaptacién de los organismos desde los trépicos hacia zonas




templadas estd limitada en linajes histéricamente tropicales. Como resultado, los taxa de zonas
templadas constituyen un subconjunto de [inajes filogenéticamente agrupados (hipodispersos).
El filtro ambiental y el grado de dispersion filogenética de una comunidad, han sido
ampliamente estudiados en bosques tropicales debido a la gran diversidad de especles y rasgos
fenotlpicos que existen en estos ambientes (Asefa et al. 2016, Cavalheri et al. 2015, Muelbert
et al. 2017, entre otros). Sin embargo, pocos estudios han considerado patrones de DF y filtros

ambientales en zonas con gradientes de aridez.

Los desiertos, el desierto costero de Chile y la diversidad filogenética

Los desiertos, son ambientes donde el agua que se pierde anualmente por evapotranspiracion
excede la cantidad que se gana por eventos de precipitacién (Polls 1991). La limitacién
impuesta por bajos e impredecibles suplementos de agua, temperaturas altas y baja
productividad, sugieren que las comunidades 4ridas estdn principalmente estructuradas por
factores abidticos, especfficamente la disponibilidad de agua. Esta disponibilidad cobraria
importancia en la composicién de la flora pues un filtro ambiental permitirfa la subsistencia de
linajes que posean las adaptaciones apropiadas para persistir en un clima &rido {e.g.
pubescencia y suculencia de las hojas, presencia de espinas, plantas gedfitas, rafces adventicias,
entre otras adaptaciones), con altas tasas de diversificacién. Aungue existen algunos factores
como neblinas costeras o aguas superficiales, que podrian enmascarar la condicién de aridez.
Las cuales compensarfan parcialmente la variabilidad interanual de las precipitaciones y el
déficit hidrico al que estdn sometidas los taxa que habitan las zonas desérticas (Cereceda &

Schemenauer 1991}




En esta tesis se estudian los patrones de riqueza y DF en la flora vascular del desierto costero
de Chile. Chile posee uno de los gradientes climaticos mds pronunciados del mundo, que se
extienden desde los desiertos mas secos ubicados al norte, donde la precipitacion es medida en
milfmetros por década; hasta la regién de los canales y fiordos del sur de Patagonia, donde la
precipitacién puede alcanzar hasta 7 m anuales o mas (Latorre et al. 2007). Gracias al
aislamiento geografico inducido por la barrera impuesta por la cordillera de los Andes, Chile
posee una fauna y flora altamente endémicas cuya distribucién estd estrechamente ligada a
estos gradientes (Guerrero et al. 2011). Al norte de Chile, se encuentra el desierto de Atacama,
conocido como el desierto subtropical més antiguo del hemisferio sur {25-22 Ma) (Dunai et al.
2005). La extrema aridez de este desierto, se asocia con el levantamiento de los Andes
centrales y el subsiguiente bloqueo de humedad de la Amazonia a mediados del Mioceno
(Arroyo et al. 1988, Sillitoe & McKee 1996). Al norte de 26° S en el deslerto costerc de
Atacama, el registro de lluvias es insignificante y la vegetacidn se asocia a una zona estrecha de
neblinas costeras. En el desierto costero, la disminucién de la precipitacién de sur a norte se
debe a la ubicacién y desplazamiento del Anticiclén del Paclfico sur y determinan el gradiente
[atitudinal de precipitaciones de aridez en [a costa (Luebert & Pliscoff 2005). El fenémeno de
aridez se ve acentuado por la Influencia de la corriente frfa de Humboldt que provoca ausencia
de lluvias y temperaturas frfas; y la cordillera de los Andes que genera un efecto sombra lluvia
(Julid et al. 2008). Uno de los rasgos mas notables del clima del desierto costero es la variacién
interanual de las precipitaciones, ocurriendo perfodos de uno o més afios secos y por otra parte
la distribucién de la precipitacién varia a lo largo del afic {Armesto et al. 1993). La duracién e

intensidad de los afios secos varfa en el espacio geogréfico y dicha variacion interanual estd

asociada con el ciclo El Nifio Oscilacidn Sur (ENSO) (Luebert & Pliscoff 2005). Todos estos




pardmetros, mds el aguzamiento del gradiente de temperatura ecuador-polo {Hinojosa &
Villagrén 1997, Gregory-Wodzicki 2000, Zachos et al. 2001) y el inicio de! las glaciaciones
continentales en la Patagonia (Villagrdn & Hinojosa 2005), permitieron la formacion del
Diagonal Arida, la cual atraviesa el continente sudamericano en sentido NO-SE y en Chile afsla
la regidn de hosques subtropicales y templados lluviosos de los semideslertos y desiertos
hiperéridos del norte de Chile. Tanto la disminucién de sur a norte en las precipitaciones
asociadas a un gradiente de aridez y fa variabilidad interanual de la precipitacién, constituiran
filtros ambientales que podrian afectar los niveles de riqueza y DF del desierto costero de Chile.
De esta manera, podrfa existir un filtro ambiental para determinados linajes en la conformacion
de la flora de del desierto costero de Chile, slendo més severo a medida que aumenta la aridez.
Es decir, se podrfa esperar que en dreas de mayor aridez la riqueza sea menor y la DF

hipodispersa.

Algunos de los estudios realizado en Chile sobre DF, muestran que los patrones de distribucién
de la DF y riqueza de taxa son muy similares, los cuales se concentran en la regién
Mediterranea de Chile central y que va disminuyendo hacia el norte y hacia el sur (Scherson et
al. 2017). Por otra parte, el estudio de Pinochet (2014), sobre la DF y riqueza de arboles del
Hotspot chileno se concentra en el rango latitudinal entre los 342 a 425, lo que coincide a
grandes rasgos con la ubicacién de las zonas descritas como refugios glaciales y ademads, existe
un vaclo de proteccién en las latitudes de mayor DF, por lo que son necesarios esfuerzos de
conservacion en estas zonas. De esta manera, estos trabajos son aportes al conocimiento de la
DF de la flora vascular de Chile desde un enfoque biogeografico. Sin embargo, hasta el

momento no se han realizado estudios sobre la distribucién de la DF en zonas dridas de Chile y




su relacién con factores ecolégicos como el filtro ambiental. Aunque [a flora del desierto
costero ha sido ampliamente estudiada {por ej. Dillon 1991, Dillon & Mufioz Schick 1993,
Rundel et al. 1996, Marticorena et al. 1998, Squeo et al. 1998, Squeo et al. 2001, Luebert &
Wen 2008, Squeo et al. 2008, Luebert et al. 2009, entre otros), alin no se han analizado las

tendencias latitudinales en la riqueza de especies y DF de |a zona del desierto costero.

El objetivo de esta tesis es evaluar patrones de DF y riqueza del desierto costero de Chilealo
largo un gradiente de aridez de sur a norte, el cual constituirfa un ﬁi\éro ambiental en la
conformacién y distribucién de la flora vascular. Donde se esperarfa que en dreas de mayor
aridez la DF estarfa hipodispersa, por lo tanto menor DF. Bajo este contexto se plantean las

siguientes hipdtesis:

HIPOTESIS
Debido al filtro ambiental de aridez:
1) Lariqueza de especies y géneros de la flora del desierto costero de Chile disminuira de
sur a norte desde los 31.52 a 2325,

2) La DF estard hipodispersa en el extremo norte del desierto costero en relacidn a su

extremo sur, es decir la cantidad de DF serfa menor con respecto a la riqueza.




OBIETIVOS

Objetivo general

Evaluar la relacién entre la riqueza y DF de la flora del deslerto costero de Chile desde los 31.52
a 2395 guardan a lo largo de un gradiente de aridez.

Objetivos especificos

e Realizar la reconstruccién filogenética de la flora del desierto costero de Chile.

s Determinar la DF a nivel de géneros del desierto costero, en un drea equivalente a
nueve pisos vegetacionales de matorral desértico mediterrdneo costero desde los232a

31,595.

» Determinar |a riqueza de la flora del desierto costerc en un érea equivalente a nueve
pisos vegetacionales de matorral desértico mediterranea costero desde los 232 a

31,59s.

e Comparar los patrones de DF y riqueza a nivel de género a partir del grado de hipo e

hiperdispersién filogenética de DF en relacion a la riqueza.




MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El 4rea de estudio contempla la franja del desierto costero desde los 23%a 31.5° de latitud sur
de Chile, que abarcan nueve pisos vegetaclonales de Matorral desértico mediterraneo costero
seg(in las formaciones de Luebert & Pliscoff (2005). Se trata de una superficie total de 9.969
km? (Fig. 2} que van desde la zona costera baja del centro de la regién de Antofagasta hasta [a
zona litoral del centro-sur de la regién de Coquimbo. De norte a sur los pisos biocliméticos
correspondientes a esta zona son de cardcter hiperdrido a mediterraneo {Luebert y Pliscoff
2005). Entre los 23°- 25° [a vegetacién se caracteriza por matorrales abiertos xeromérficos de
Gypothamnium pinifolium, Euphorbia lactiflua y Copiapoa boliviana. Fsta zona corresponde la
méxima expresién del desierto costero, donde las condiciones de aridez son muy rigurosas
compensadas por la ocurrencia de neblinas costeras (Luebert & Pliscoff 2005). De los 26°- 27° |a
vegetacion estd dominada por matorrales abiertos de Oxalis gigantea, Heliotropium floridum y
Eulychnia brevifiora. Durante la primavera de los afios lluviosos el suelo se cubre de una estrata
herbdcea de Cryptantha glomerata, Cistanthe coquimbensis y gedfitas como Hippeastrum
ananuca, lo que se conoce como el fenémeno de desierto florido. Hacia el sur, entre 29°-31° la
vegetacidn muestra un cardcter transicional de matorrales costeros desérticos situados al norte

y por las formaciones mediterrdneas de Chile central.
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Figura 2. Area de estudio del desierto costero de Chile, donde se muestran en diferentes colores los

nueve pisos vegetacionales segun Luebert & Pliscoff (2005).
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Las precipitaciones del desierto costero se caracterizan por una fuerte disminucién de
precipitacidn (Fig. 3 y 4). A su vez, se observa un fuerte aumento en el [ndice de Aridez de
Martonne (Fig. 5). Estos datos fueron obtenidos a partir de WordClim y datos climatololégicos
de la FAD de 15 localidades costeras. E! grado de aridez fue calculado con el {ndice de

Martonne:

Ecuacidn 1

Siendo T la temperatura media anua! y P la precipitacién anual en mm. Segln este indice, el

gradiente de aridez del desierto costero se clasifica de sub-h(imedo a semi-arido.
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Figura 3. Mapa de variacién de la precipitacién anual de la Region de Antofagasta hasta la Regién de
Coquimbo, a partir de datos obtenidos de WorldClim. El gradiente de coloracién azul muestra los
diferentes niveles de precipitacién, el azul mas intenso indica mayor precipitacion.
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Figura 4. Climadiagramas anuales de 15 localidades del desierto costero de Chile de
182 a 3195 que incluye la zona de estudio, obtenidos a partir de datos de
precipitacién mensual (columnas azules) y temperatura mensual 2C (linea roja) de la
FAO.
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entre 10 y 25 que corresponden a una zona semiarida de tipo mediterraneo y a una subhimeda.

Se realizé una reconstruccion filogenética de géneros del desierto costero incluidos en Ia base
de datos de ocurrencias usando el marcador plastidial rbcl. La finalidad de este andlisis es
determinar la DF existente en la zona de estudio. Las secuencias para cada género se
obtuvieron de GenBank (https://www.ncbi.nIm.nih.gov), de muestras recolectadas en terrenoy

del herbario de la Universidad de Concepcién (CONC). En total se obtuvieron 220 secuencias




de GenBank, 38 de individuos recolectados en terrenc y 13 de individuos del herbario de
Concepcion (Anexo 1). Se usé como grupo externo la gimnosperma Cycas circinalis del orden
Cycadales, que se ubica en una posicién basal dentro del clado de as plantas con semillas.
Obtencién de secuencias nucleotldicas

Para la obtencidn de secuencias nucleotidicas de géneros que no se encontraron en GenBank,
se recolecté material foliar de terreno que fue conservado en silica gel y material de herbario
que fue guardado en sobres de papel. La extraccién del DNA se realizé segin el protocolo
establecido por DNeasy Plant Mini Kit de Qiagen (lan Ben 2006). El cpDNA se amplificé
mediante la técnica de PCR, utilizando el marcador molecular plastidial rbcL, con los partidores
establecidos por Olmstead y colaboradores (1992). La secuencia nucleotidica del partidor en
direccién 5’-3’ es 1F: ATG TCA CCA CAA ACA GAA ACT AAA GCA y del partidor en direccidn 3'-5

es 1460 R: TCC TTT TAG TAA AAG ATT GGG CCG AG (Olmstead et al. 1992).

La PCR fue realizada en un volumen final de 30uL con diferentes técnicas, seglin [os
requerimientos determinados por cada especie. Las modificaciones del protocolo se asocian
principalmente al uso de diferentes polimerasas: Master Mix, GoTaq y HotStart. Los demds
reactivos se asocian a los protocolos de cada polimerasa que se detallan en el tabla 1. El
programa del termociclador comenzé con dos minutos de denaturacion inicial a 94°C, seguido
por 32 ciclos de un minuto de denaturacién a 94°C, un minuto de alineamiento, 1.5 minutos de
extensién a 72°C y tres minutos de extensién final a 72°C. Las temperaturas de alineamiento

variaron entre 48°C y 56°C segun las muestras.
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Tabla 1. Reactivos utilizados segtin los protocolos asociados a cada tipo de polimerasa para la realizacion

de la PCR.

Reactivos Master Mix Go Taq Hot Start
Mix 15ulL 4 -
Buffer - 6pL 6uL
dntp’s - 2.4uL 2.4puL
Primer 1 1.8uL 1.8uL 1.8pL
Primer 2 1.8uL 1.8uL 1.8uL
BSA 1.5uL 2.4pL 2.4uL
MgCl, 2.5uL 3.5uL 3.5uL
TAQ - 0.25pL 0.25pL
H,0 3.4uL 1.85ul 1.85uL
DNA 4ul 10pL 10 puL

Los productos de la PCR se analizaron mediante electroforesis horizontal en geles de agarosa al
2% y tefiidos con GelRed (5 pl/50ml) en buffer TAE al 1X. La electroforesis se efectué a 80 volts
durante 60 minutos y se visualizaron las muestras en un Fotodocumentador transiluminador
UV. Las muestras que presentaban mds de una banda de DNA en el gel de agarosa, fueron
purificadas con el kit Wizard SV Gel and PCR Clean-Up System. Los productos de la PCR fueron
enviados a secuenciar en ambas direcciones, 3' y 5' a Macrogen (Corea) y los cromatogramas
fueron editados con el programa Chromas (Filatov 2002). Con el propésito de comprobar la
correspondencia de las secuencias obtenidas de especies vegetales del mismo grupo de estudio
o de grupos cercanos se utilizé la aplicacién de comparacién de similitud “Basic Local Alignment
Tool” (BLAST) para todas las secuencias utilizadas en este estudio en la pégina de “National
Center for Biotechnology Information” (http://www.ncbi.nlm.nih.gov). Las secuencias fueron

alineadas en Bioedit (Hall 1999) con la herramienta ClustalW Multiple Alignment.

Analisis filogenéticos

El anélisis de DF se realizé a nivel de género. Con la finalidad de escoger el representante de

cada género, se construyé en primera instancia una filogenia con Inferencia Bayesiana
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utilizando secuencias de 613 especies correspondientes al menos dos o mas especles por
género. Esto permltié corroborar que las especies se ubicaran en un solo clado, del cual se
escogid el representante. Luego se construyé con 273 géneros seleccionados un arbol
filogenético mediante el algoritmo del Inferencia Bayesiana en MrBayes en CIPRES Science
Gateway V. 3. 3 (Ronquist & Huelsenbeck 2003). Se evalué el modelo de sustitucién
nucleotidica mas simple que se ajusta a cada set de datos, que considera el niimero de tipos de
sustituciones nucleotidicas y si aplica medir la tasa de heterogeneidad de gamma (G) vy la
proporcidn de sitios invariantes (1) segtin el criterio de informacién de Akaike corregido (Akaike
1974) utilizando jModelTest 2.1.3 (Darriba et al. 2012). Para hacer el drbol fllogenético se
utilizé el modelo de sustitucion GTR+G. Se usé el algoritme Metrépolis-coupled Montecarlo via
Cadenas de Markov (MC? con dos andlisis independientes de 20° generaciones y cuatro
cadenas de Markov, cada uno a partir de un drbol elegido al azar. Del mismo modo, los
pardmetros fueron muestreados cada 500 generaciones y se deseché el 25% de las primeras
muestras, para cumplir con la etapa de "burning" y permitir la convergencia de las cadenas.
Para determinar el soporte de los nodos, fueron realizadas pruebas de credibilidad o
probabilidad a posteriori, donde se consider6 para este trabajo un nodo bien soportado por
sobre 0.80. Las relaciones entre familias del drbol filogenético fueron corroboradas con las

estipuladas en APG IV (Judd et al. 2016).

Distribucién de la flora del deslerto costero
Para obtener ia distribucién de cada uno de los géneros y especies del desierto costero, se
superpusieron todas las ocurrencias georreferenciadas disponibles de colectas de los herbarios

de CONC y STGO de cada taxa, con los nueve pisos vegetacionales de matorral desértico
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mediterrdneo, de modo de obtener el poligono de distribucién, que es el conjunto de los pisos
vegetacionales que se interceptan con los puntos de ocurrencias (Fig. 6). La ubicacién de cada
georreferencia fue corroborada mediante Google Earth, eliminando aguellos puntos que no se
encontraran dentro el drea. Se excluyeron todas las especies consideradas introducidas segin
el "Catélogo de las Plantas Vasculares del Cono Sur" {Zuloaga et al.2008). Dentro de la base de
datos, para cada especie se registré su forma de vida: a) hierba perenne, b} hierba anual, c)

arbusto, d) suculenta* y e) drbal (Anexo 2).

*En este estudio se consideré como suculenta solamente a las cactdceas
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Figura 6. Metodologia para detectar los géneros y especies que se encuentran en el desierto costero de
Chile. a) Ocurrencias georreferencias de la flora del norte de Chile (puntos morados). b) Nueve pisos
vegetacionales de matorral desértico costero de Chile segin Luebert & Pliscoff (2006), c) Superposicion
de los mapas a y b para obtener las ocurrencias correspondientes al desierto costero.
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Medicién de riqueza y diversidad filogenética

La riqueza y la DF, fueron determinadas para cuadrantes de 0.35 x 0.35 grados de latitud por
longitud, equivalentes a 38.9 km x 38.9 km. Se llegé a esta dimensidn de cuadrantes segtin los
valores de redundancia, calculado como 1-[riqueza/{nimero de muestras)] (Laffan et al. 2008).
Valores cercanos a uno representan buen muestreo de taxa por cuadrante, mientras que
valores cercanos a cero significa gue existe sélo una colecta por taxa, por lo tanto un muestreo
pobre. Se encontrd que una grilla de 0.35 x 0.35 grados de latitud por [ongltud era una escala
dptima para reconocer patrones espaciales segln lo valores de redundancia para cada
cuadrante y que ademas este tamafio se ajusta a la franja del desierto costero en base a los
nueve pisos vegetacionales de Luebert & Pliscoff (2006). La riqueza corresponde al nimero de
taxa presentes en cada cuadrante y fue medida a nivel de género y especie. La DF del
subconjunto de taxa en un determinado cuadrante es [a suma de las longitudes de rama en el
camino minimo abarcado por tales taxa en una filogenia. Si en un cuadrante estan presentes
todos los taxa, la DF serd entonces la suma de todas las longitudes de rama del arbol
filogenético. Para calcular la riqueza y DF se utilizé el programa Biodiverse 1.1 (Laffan et al.
2008). Este programa permite ingresar los datos georreferenciados de los géneros y especies, a
partir de los cuales se generaron cuadrantes en una grilla de 0.35 x 0.35 grados de latitud por
longitud, cuadrando la grilla desde los 31°S a partir del limite. Este del drea de estudio, a -
71,625 grados de longitud. Para medir los valores de DF a nivel de género, se ingresd al
programa el drbol filogenético de Inferencia Bayesiana, al que se le removié la rama del grupo

externo, ya que la DF es medida hasta la rafz del arbol.

Los resultados de riqueza y DF para los cuadrantes, fueron presentados en 10 tramos segtn
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quiebres naturales de Jenks (Coulson 1987), que es un método de clasificacion de los datos en
un ntimero de tramos determinados v que busca minimizar la varianza dentro de cada tramoy

a la vez maximizar la varianza entre los tramos.

Comparacién de la diversidad filogenética y riqueza a nivel de género

La DF es una medida que estd matematicamente vinculada con la riqueza de taxa, por lo cual,
para comparar ambas variables, primero se evalud el grado de asociacion entre la riqueza y DF
de géneros mediante el valor del coeficiente de Spearman. Posteriormente, con el fin de
comparar ambas variables, se determind el grado de hipo e hiperdispersién de la DF en relacién
a la riqueza. Para ello, se compard el DF observado (DF.)de cada cuadrante, con la
distribucién de DF de 10.000 repeticiones manteniendo la riqueza y haciendo variar al azar los
nombres de los taxa. La DF. se estandarizd respecto a la distribucién de DF definido de la

siguiente manera:

DF observado — DF promedio de las repeticiones

DFese = SD de la DF en las repeticiones

Ecuacidn 2

Se definié como hipodisperso a los valores de DF. por debajo de la media de la distribucién de

DF e hiperdiverso a los valores por sobre la media de la distribucién de DF correspondiente. Se

consideré més hipodispersos a los cuadrantes con valores menores al percentil 5 de la
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distribucién de la DF y mds hiperdispersos a los cuadrantes con valores mayores al percentil 5

de la distribucidn de la DF.
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RESULTADOS

Riqueza de taxa del desierto costero

Los registros georreferenciados disponibles para el drea del desierto costero de Chile
corresponden a 9075 colecciones de la regién de Antofagasta, Atacamay Coquimbo (Fig. 7). En
fa Figura 8 se observan los valores de redundancia 1-[riqueza/ (nimero de muestras)] para cada
cuadrante. La mayoria de los cuadrantes presentan valores cercanos a uno, lo que Indica un
buen muestreo de los taxa. Sin embargo los valores de redundancia son cercanos a cero en 9

cuadrantes, indicando un muestreo pobre.

La base de datos arrojo una flora para el desierto costero de 775 especies pertenecientes a
273 géneros y 105 familias. De los 273 géneros registrados en el desierto costero, 23 son
considerados endémicos de Chile (Moreira-Mufioz 2011). Las 10 familias con mayor nlimero de
especles son: Asteraceae {101 especies), Fabaceae (67), Boraginaceae {49), Solanaceae {48),
Poaceae (43), Cactaceae (41), Montiaceae (23), Aplaceae (21}, Caryophyllaceae (19) vy
Euphorbiaceae (19). Los 10 géneros con mayor niimero de especies son: Nolana (30 especies),
Adesmia (30), Cryptantha (23), Heliotropium (19), Senecio (19), Cristaria (17), Copiapoa {16),
Oxalis (16), Cistanthe (15) y Alstroemeria (13). Las formas de vida con mayor nimero de
especies son las hierbas perennes {291 especies), seguido de los arbustos (230), hierbas

anuales (206), cactdceas (41) y drboles (8).
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Figura 7. Ubicacién de 9075 colectas georreferenciadas correspondientes a 775 especies sobre nueve
pisos vegetacionales de matorral desértico mediterrdneo en cuadrantes o grilla de 0.35 x 0.35 grados de
latitud por longitud.
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Figura 8. Valores de redundancia 1-[riqueza/ (nimero de muestras)] para cada cuadrantes de 0.35 x 0.35
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Relaciones filogenéticas

En la Figura 9 se observa el &rbol filogenético con 273 géneros de la flora del desierto costero
de Chile. Se obtuvieron 1673 caracteres nucleotidicos de cpDNA para la regién rbcl. para los
273 géneros utilizados en este estudio, a partir de 53 secuencias de extracciones efectuadas en
laboratorio y 220 secuencias de Genbank. Todos los géneros se ubicaron en clados
correspondientes a sus familias, a su vez estas familias se agruparon en clados asociados a sus
ordenes y los ordenes a sus correspondientes grandes grupos de eudicotileddneas,
monocotilodéneas, magndlidas y monilophytas. Tales relaciones se respaldan segtin APG IV
{Judd et al. 2016). Existe una separacidn entre Monilophytas y Angiospermas con un soporte de
0.83; en una posicién més basal se encuentran las gimnospermas Equisetum y Ephedra con un
soporte de 1 y por ultimo nuestro grupo externo Cycas circinalis. Al interior de las
Angiospermas se observan dos grupos altamente soportados (probabilidad posterior 1), las
Eudicotiledéneas y Monocotiledéneas. Dentro las Monocotiledéneas se distinguen los 6rdenes
Piperales, Alismatales, Asparagales y Poales de mds a menos derivadas, con buen soporte. Por
otro lado, dentro el grupo de las Eudicotiledéneas se reconocen tres grandes grupos robustos:
Superastéridas, Rosidas y Astéridas. Los detalles de las relaciones filogenéticas al interior de

‘cada orden se observan en el Anexo 3.
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Figura 9. Arbol filogenético de Inferencia Bayesiana basado en gen plastidial rbcL, para 273 géneros de la
flora del desierto costero de Chile, agrupados en ordenes. Los diferentes colores indican los érdenes
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28




Patrones geograficos de rigueza y diversidad filogenética

Los patrones geogréficos de riqueza en cuadrantes de 0.35 x 0.35 grados de latitud por longitud
se observan en la Figura 10. Se destaca que los cuadrantes con mayor riqueza tanto para
géneros como para especles se concentran hacia el norte de la zona de estudio entre los 24.42
v 26.195. A nivel de género, la riqueza puede tener fluctia entre 2 géneros por cuadrantey 148
géneros por cuadrante (Fig. 10a). A nivel de especie, los valores correspondientes oscilan entre
2 a 234 especies por cuadrante (Fig. 10b). El cuadrante con mayor porcentaje de riqueza se
ubica a los 25.1°S, 70.520 con el 53.82%, N=148 para [os géneros y con el 30.19%, N = 234 para
las especies, mientras que la menor riqueza se encuentra en el cuadrante correspondiente a los
29,395,70,820 con el 0.72% para los géneros y 0.25% para las especies. Ambos resultados
muestran que la diversidad de géneros y especies presentan patrones similares de distribucién

a lo largo del desierto costero.

La distribucién de la DF a nivel de géneros se muestra en Ja Figura 11. Hay una tendencia de
mayor DF hacla el norte, al igual que con la riqueza. El cuadrante con mayor DF se encuentra a
los 25.1°S, 70.520 con el 67.91% de la DF total; y el menor porcentaje se encuentra 29.395,
70,820 con el 4.32%. Los valores de DF y riqueza a nivel de géneros estén altamente
correlacionados segtin el Coeficiente de Spearman: 0.9816; p < 0.01. Si bien, el valor de DF es
matemiticamente dependiente de la riqueza de taxa, se anpalizaron los valores de DF
estandarizada (DFs) con el fin de eliminar sesgos de riqueza de os patrones de DF. Este valor
indica que la DF. del desierto costero de Chile se encuentra en la mayorfa de sus cuadrantes
hipodisperso (Fig. 12), es decir los valores de DF estandarizada son menores en relacién a la
riqueza. El grado de hipodispersion filogenética se aprecia en la Figura 13, donde se observan a

los cuadrantes mds hipodispersos con valores menores al percentil 5 de la distribucion de DF.
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Figura 10. Distribucién de la riqueza a nivel de géneros (izquierda) y especies (derecha) de la flora del
desierto costero de Chile. Los colores de cada cuadrante indican la cantidad de géneros y especies que
tienen cada uno de estos. Colores azules indican menor riqueza y colores rojos indican mayor riqueza.
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DISCUSION

Basado en estudios anteriores por Dillon y Hoffmann (1997), sobre la composicién florlstica de
Jas lomas del desierto de Atacama, donde se registrd 550 especies en 80 familias y 225 géneros,
este estudio es un aporte nuevo sobre el conocimiento de la riqueza de taxa del desierto
costero de Chile. Por otra parte, los resultados encontrados en este estudio muestran que la
flora del deslerto costero presenta una tendencia de mayor riqueza de géneros y especies hacla
el norte y el mismo patrén se puede observar a nivel de la DF de géneros. Sin embargo, al
medir el grado de dispersién filogenética, se encontrd que la flora del desiertos costero es mas
hipodispersa (por tanto menor DF) que hiperdispersa. Y que los cuadrantes con mayor grado
hipodispersién se encuentran distribuidos hacia el norte y centro del desierto costero en
relacién a su extremo sur, donde se concentran los cuadrantes mdas hiperdispersos. A

continuacion se discutirén los patrones encontrados:

A pesar de que existe una percepcién de que los desiertos presentan poca diversidad de
especies, algunos tienen alta diversidad local {diversidad alfa}, debido principalmente a que los
organismos son capaces de explotar dreas de gran productividad. Los desiertos en general
tienen bajos niveles de precipitacién pero muy variables, por lo que son considerados
ambientes con recursos escasos, y a la vez como lugares donde existe alta variacion en la

calidad del ambiente en tlempo y espacio, lo que conduce a una alta diversidad local de

especies (Ward 2009). En el desierto costero, no se observa un patrén de disminucidn de la
riqueza de especies y géneros de sur a norte, al contrario, los valores méds altos de riqueza se

ubican en la Regién de Antofagasta, entre los 24° y 25°S (Fig. 10). Esto podria ser explicado por
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la variabilidad de la precipitacién, donde ciertos lugares del desierto costero reciben mayor
cantidad de agua (por ejemplo neblinas costeras), creando zonas mésicas, donde la diversidad
local es mayor. La topografia costera presenta en algunas de sus zonas, montafias aisladas gue
interceptan las nubles, donde se desarrollan dreas de niebla con una capa de estrato
concentrada hacia las laderas (Zizka 1992, Dillon & Hoffmann 1997). Estas neblinas, son clave
para la extensa diversidad de flora en el deslerto costero donde se generan la formacién de
endemismos locales, que obedecen al aislamiento general de la flora y la restriccién de la
vegetacién a quebradas y dreas de neblinas desconectadas entre s/, stendo incluso mayor que
en la zona andina (Larrafn 2007). Segun el estudio de la flora vascular de la Regidn de
Antofagasta de Squeo y colaboradores (1998), las dreas con mayor biodiversidad a nivel de
especies de plantas vasculares se concentran en los sectores costeros y hacia el sur de la
regién, considerando al desierto costero de Taltal como el lugar con mayor valor de
biodiversidad (532 especies de un total de 979 para la regién). Por otra parte, el estudio de
Larrain {2007) sobre las relaciones florfsticas entre oasis de neblina del desierto costero del
norte de Chile, muestra que Paposo es el oasis de neblina con mayor riqueza de especies (305),
que representa el 70.4% del total de especies presentes en los oasis estudiados (Tarapaca,
Morro Moreno y Pan de Aztcar). En términos generales, el mayor aporte de los oasis de
neblina no estarfan relacionado principalmente con la mayor disponibilidad hidrica que éstas
puede aportar en forma directa, si no que lo harfan a través de la disminucién de la aridez,
tanto por la reduccién de las horas de exposicién directa al sol, dada la mayor cantidad de dias
nublados como por su contenido hidrico, lo que evitarfa una mayor pérdida de humedad
mediante la reduccidn de las tasas de evapotranspiracion (Rundel et al. 1996). De esta manera,

los mayores valores de riqueza encontrados en este estudio, se relacionan principalmente al
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efecto de la nebling, que permite la mantencién de la flora y le concede las caracteristicas

necesarias para la sobrevivencia en el deslerto.

En este estudio, el grado de hipodispersion (baja DF) encontrado en la mayorfa de los
cuadrantes indica la importancia del filtro ambiental, donde taxa estrechamente relacionados
comparten rasgos que les permite persistir en un hébitat particular (Fine & Kembel 2011},
Estudios recientes muestran que en ambientes de estrés, como bosques secos o bosques de
arena blanca de la zona tropical de Sudamérica, tienden a estar filogenéticamente
hipodispersos, considerando al conservatismo de nicho como el principal impulsor de este
patrén (Fine & Baraloto 2016, Guevera et al. 2016). Otros estudios muestran que las
disimilitudes en la composicién y rigueza de especies entre bosques de tierra firme y bosques
estacionalmente inundados de Sudamérica, se atribuyen a diferencias en las condiciones
ambientales, principalmente la textura del suelo, el contenido de nutrientes o el estrés
hidrolégico (Haugaasen & Peres 2006). En bosques tropicales de Ja Amazonia, algunas especies
arbéreas estrechamente relacionadas, han sido capaces de adaptarse a las llanuras inundables
que se datan de! Paleoceno, y proponen que los patrones de distribucion de estas especies se
debe al conservatismo de nicho filogenético (Whittmann et al. 2011, 2013). Las respuestas de
las especies arbdreas a las inundaciones de la cuenca Amazonica, incluye una serie de
estrategias anatémicas, morfoldgicas y fislolégicas como hojas xeromérficas, reduccién en [a
absorcion de CO,, rafces adventicias y desarrollo de aerenquima, entre otras adaptaciones
(Parolin 2008, Wittman 2010). Debido al filtro ambiental {bajos niveles de precipitacién pero
muy variables), linajes particulares pueden tener un mayor potencial de desarrollar rasgos

hecesarios para la sobrevivencia y reproduccion en el desierto costero. Por lo tanto, la DF en
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estos ambientes es menor y una hipodispersién de linajes estrechamente relaclonados. Por
otra parte, el grado de hiperdispersién encontrado en pocos cuadrantes del desierto costero,
sugiere que las especies comparten recursos escasos y que la exclusién competitiva limita fa
coexistencia de taxa estrechamente relacionados. Ackerly (2003), argumenta que en
comunidades naturales pueden ocurrir tanto el filtro ambiental, como las interacciones
competitivas y por lo tanto, a medida que los caracteres evolucionan a lo largo de los linajes
filogenéticos, algunos pueden conferir mayor tolerancia al medio ambiente (filtrado), mientras
que otros pueden reducir la competencia entre especies, La combinacién entre los rasgos y la
labilidad evolutiva de las especies, produce la estructura filogenética que se observa dentro las
comunidades. Adicionalmente, el grado de hipo o hiperdispersién de una comunidad, también
se espera que dependa de la escala filogenética y espacial en la que se defina la comunidad
(Cavender-Bares et al. 2004, Swenson et al. 2006), y sobre las fuerzas dependientes de la

densidad, tales como ataques por herbivor(a o patdgenos (Gilbert & Webb 2007).

La gran riqueza de taxa en dreas muy 4ridas del deslerto podrfa deberse a la diversidad de
formas de vidas que se adaptan a la aridez y que pueden encontrarse en muchos linajes
diferentes presentes en la flora del desierto costero. Las principales formas de vida que habitan
el desierto costero de Chile son hierbas anuales, hierbas perennes, arbustos y suculentas que
pueden representar rasgos donde el filtro ejerce mayor fuerza para hacer frente a la incierta
disponibilidad agua. Las especies anuales son componentes importantes de [a biodiversidad
vegetal del desierto costero {(Armesto et al. 1993} las cuales, luego de dispersar sus semillas
pueden germinar inmediatamente o permanecer viables en el suelo formando bancos de

semillas (Fenner 1985). Los bancos de semilla han sido clasificados como transitorios o
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persistentes, de acuerdo al tiempo que permanecen viables en suelo. Los transitorios, son
aquellos donde todas las semillas pueden germinar o perder viabilidad dentro el mismo afio de
produccion. En cambio, los persistentes, ninguna o una fraccidn variable de semillas germinan
durante el primer afio, conservando la viabilidad de las restantes para afios adicionales, hasta
que los niveles de precipitacién sean los requeridos para germinar (Venable & Brown 1988,
Fenner & Thompson, 2005). Las especies anuales tienen mejor capacidad de formar bancos de
semillas persistentes que las especies perennes, cOmo por ejemplo, el género Chaetanthera
(Arroyo et al. 2006). Las gedfitas son plantas perennes que evitan la sequfa mediante la
propagacién de bulbos, tubérculos o cormos y depende enteramente de los propdgulos
latentes subterrdneos, la mayorfa de ellas pertenecen a familias de monocotiledéneas como
Iridaceae, Liliaceae y Amaryllidaceae. Existen también otras estrategias en relacién a la
habilidad de tolerar la sequfa, mediante caracteristicas morfoldgicas tales como (i) rafces
profundas, capaces de explotar acufferos subterrdneos como arbustos del géneros Acacia, {ii)
suculencla del tallo, comtn de las Cactdceas y Euphorbias, (ili) y hojas suculentas en donde el
tallo no es suculento, pero las hoja estdn cubierta con una epidermis de tipo cera, como
algunas especies de la familia Caryophyllaceae. Las hierbas anuales y perennes representan una
estrategia de evasién de [a sequia, mientras que los arbustos y cactaceas representan una
estrategia de tolerancia a la sequia (Ward 2009). El estudio de comunidades vegetales del’
desierto costero de Chile en un ambiente fluctuante (Armesto et al. 1993), sefiala que después
de una temporada hiimeda, seguida de un periodo largo de sequia, {a cobertura de arbustos no
se incrementa tan répido como la cobertura de hierbas, y que esto favorecerfa mas a hierbas
anuales y gedfitas (estrategia de evasion de la sequfa) que arbustos (estrategia de tolerancia a

la sequfa). De esta manera, los taxa que habitan el deslerto costero, presentan mecanismos y
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estructuras morfoldgicas que facilitan la captacion de agua, lo que les permite responder de
forma oportuna cuando ocurren eventos de precipitacidn. En la zona desértica existen
gradientes de humedad drésticos que influyen directamente en la vegetacién que habita el
lugar, como también neblinas costeras que producen gradientes de extrema vegetacién
xerofitica a moderadamente mesofiticas en distancias de pocos cientos de metros. Dichas
condiciones existen donde la formacién de neblinas y las masas de tierras escarpadas y altas se
acercan a la costa, lo cual se puede observar en Paposo y Fray Jorge (Rundel & Mahu 1976,
Squeo et al. 2001). La presencia de muchos de estos rasgos en muchos linajes indican que son
l4biles evolutivamente hablando, lo cual facilita la coexistencia de especles provenientes de

muchos géneros y linajes diferentes, no obstante una clerta tendencia hacia la hipodispersion.

El ambiente &rido y semidrido del deslerto costero, y su condicién abidtica extrema (escasa
precipitacién), ejerce un fuerte control en la composicién de las comunidades biéticas, historia
de vida de las especies y sus rasgos fisiolGgicos. Las condiciones de estrés como [a sequia y
salinidad, disminuyen la disponibilidad de agua para las células vegetales (Chesson et al. 2004).
Las plantas, en estas condiciones, resisten al bajo potencial hidrico, modificando la absorcién y
pérdida de agua mediante la acumulacién de solutos y modificando las propiedades de las
paredes celulares. De esta manera, evitan la deshidratacién inducida por el bajo potencial
hidrico, usando proteinas y mecanismos protectores para tolerar la reduccion de agua y
prevenir o reparar el dafic celular (Verslues et al. 2006). Estos mecanismos de adaptacién han
sido tema de estudio en términos evolutivos, en relacién a, si dichas adaptaciones
evolucionaron cuando existian cambios en las condiciones de aridez, o son mas bien pre-

adaptaciones de linajes que vivian en otro lugar y que luego se trasladaron. La mayoria de los
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estudio realizados durante los Gltimos afios, llegan al consenso de que los linajes tienden a ser
conservados en sus rasgos vegetativos y en sus requerimientos de nicho. Dicho conservatismo
de nicho implica que la migracién de especies pre-adaptadas a un hébitat recién formado,
debié haber desempefiado un papel importante en el ensamble de comunidades {Peterson et
al. 1999, Wiens and Grahma 2005). La mayorfa de los grupos de plantas del desierto costero,
estdn representadas por una o varias especies, y solamente un grupo de género son diversos
incluyendo a Nolana (30 especies), Cryptantha (23 especies), Heliotropium (19 especies),
Cristaria (17 especies) y Oxalis (16 especies). La clasificacién por secciones del género Oxalis, se
basa principaimente en las formas de crecimiento (Lourtelg 2000} e implica que las especies en
Chile mediterraneo no forman un clado. Esto establece la hipétesis que los linajes de Oxalis en
Chile se adaptan a climas 4ridos en forma paralela (Heibl & Renner 2012). Se ha visto también,
que la biota de zonas dridas se ha derivado de la colonizacién de linajes independentes, seguida
por radiaciones posteriores en algunos linajes que llegan a ser dominantes en la flora, como
por ejemplo en Aizoaceae en el Karoo Suculento (Cowling & Hilton-Taylor 1999). En esta
familia, las altas tasas de diversificacién redundan en muchas especies emparentadas y un alto
recambio espacial de especies. Casos similares se presentan en el desierto costero de Chile en
donde se ha documentado la evolucién in situ de géneros asoclados al clima drido como: (i)
Leucocoryne (Jara-Arancio et al. 2014), (ii) Chuguiraga, en donde mediante estudios cladisticos
entre 31 caracteres morfoldgicos, se determind que el origen del género fue en el sur de
América del Sur, contemplando dos principales radiaciones evolutivas que estuvieron asociadas
a la elevacién méxima de Los Andes a fines del Terciario y a la hiperaridizacion y fluctuaciones
climéticas del Pleistoceno y Holoceno {Ezcurra 2002), (ili) Malesherblaceae, en donde estudios

muestran que la familia se origind en el Mioceno tardfo o Plioceno temprano, cuando a regién
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donde habita (Chile central y zona adyacente Argentina y costa del Per( desde la zona litoral
hasta los 3770 m.s.n.m.) se volvié permanentemente drida {Gengler-Nowak 2002), {iv)
Chaetanthera, donde determinaron que el ancestro habitd tierras bajas y que al iniciarse la
aridizacién en el Mioceno-Plioceno, se habrfa refuglado en tlerras altas (Hershkovitz et al.
2006a), (v) Tropaeolum seccién Chilensia, donde [a divergencia de este grupo se asocia a la
aridizacién de su entorno en el Mioceno medio {Hershkovitz et al. 2006h), (vi) Hefiotropium
seccién Cochranea, a partir de datos de cpDNA y rDNA determinan que diverge entre el
Mioceno-Plioceno (Luebert & Wen 2008), (vii) Schizanthus, a partir de cpDNA y rDNA, diverge
en el Plioceno (Pérez et al 2008} y (vii) otros géneros, donde se utiliz6 regiones de cpDNA y
rDNA, como Nolana (Tu et al. 2007), Gypothamnium (Luebert et al. 2009) y Oxyphyllum
{Luebert et al. 2009) aunque no consideran estimaciones del tiempo de divergencia, esta se
asocia a la aridizacién de sus hébitats. De esta manersa, la riqueza y la DF del desierto costero se
ven influenciados por estos factores y mecanismos, dando lugar a cambios en el ndmero y

diversidad de linajes evolutivos que logran instalarse en un drea geogréfica.
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CONCLUSIONES

En general, los resultados de este estudio indican que la riqueza de especies y géneros del
desierto costero se concentran hacia el norte, y no asi en su extremo sur como se planteé en la
primera hipdtesis inicialmente. Esto podrfa ser explicado por la alta variabilidad de la
precipitacion, donde ciertos lugares del deslerto costero reciben mayor cantidad de agua (por
ejemplo neblinas costeras), creando de esta forma zonas mésicas, donde la diversidad local es
mayor. El deslerto costero de Chile se encuentra mds hipodisperso que hiperdisperso en
términos relativos a la riqueza, por lo que la DF tiende a ser menor, lo que respalda la segunda
hipétesis planteada. La hipodispersién filogenética encontrada en el deslerto costero sugiere
que los taxa comparten rasgos importantes para su persistencia en un ambiente particular. Sin

embargo, no es facll, discernir cuales son dichos rasgos a simple vista.

En cuanto a los objetivos planteados, se concluye que los patrones de riqueza y DF del desierto
costero no guardan una estrecha relacién con el gradiente de aridez. Por lo que se sugiere
indagar més sobre la variabilidad de la precipitacién y su efecto sobre la DF, los rasgos y formas

de vida que conforman la flora de desierto costero de Chile.
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ANEXOS

Tabla 1. Secuencias nucleotidicas con el marcador rbcLobtenidas de la base de datos de GenBank®

Nro. Especie Nro. Acceso GenBank

1 Acacia caven Z70145.1

2 Adenopeltis serrata AY794844.1
3 Adiantum chilense JF935336.1
4 Agalinis tenella EU828241.1
5 Agoseris glauca var. dasycephala JX848400.1
6 Alonsoa unilabiata AF026821.1
7 Alopecurus pratensis EF125141.1
8 Aloysia citradora HMB853898.1
9 Alstroemeria kingii JQ404678.1
10 | Amblyopappus pusillus AY215081.1
11 Amsinckia tessellata KF158093.1
12 | Anagallis minima HM849772.1
13 | Anthoxanthum odoratum AJ746282.1
14 | Aphyllocladus spartioides EU384946.1
15 | Apium graveolens HM845783.1
16 | Aristida adscensionis EF423002.1
17 Aristolochia burelae AB205587.1
18 | Asplenium dareoides AY300112.1
19 | Aster squamatus HM849800.1
20 | Asteriscium chilense DQ133799.1
21 Astragalus adsurgens EF685984.1
22 Atriplex undulata AY270061.1
23 Azara celastrina AJ418820.1
24 | Azolla filiculoides KM360662.1
25 Baccharis angustifolia KJ773299.1
26 Bacopa monnieri KJ773301.1
27 | Balsamocarpon brevifolium AY308524.1
28 Berberis deinacantha KC788472.1
29 Bidens pilosa HM849815.1
30 | Bipinnula fimbriata FR831958.1
31 Blechnum hastatum AB040557.1
32 Bowlesia incana U50232.1
33 Brachystele polyantha FI571317.1
34 | Bridgesia incisifolia AY724347.1
35 Bromus catharticus KF712953.1
36 | Buddleja davidii L14392.1
az Bulnesia arborea EU644676.1
38 Caesalpinia pulcherrima U74190.1
39 Calceolaria tripartita HM849833.1
40 | Callitriche hermaphroditica L36441.1
41 Calycera cf. spinulosa EU841133.1
42 Calydorea xyphioides JQ670522.1
43 Camissonia boothii AF495766.1
44 Carex berteroana AM999793.1
45 Carica chilensis JX091941.1
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46 | Carpobrotus chilensis AF284694.1
47 | Costilleja linariifolia AF026823.1
48 Centaurea nigra KM360702.1
49 Centaurium scilloides HMB849877.1
50 Cestrum nocturnum AY206721.1
51 Cheilanthes bonariensis 119499.1
52 Chenopodium ambrosicides HM587599.1
53 | Chiropetalum tricoccum AY794922 1
54 | Chorizanthe rigida EF437975.1
55 Chuquiraga spinosa EU384960.1
56 | Chusquea culeou HE575810,1
57 Cicendia filiformis HMB849894.1
58 Cissus strigta AB234921.1
59 | Citronella smythii KF496665.1
60 | Clarkia xantiana L10225.1
61 Cleome pilosa AY483267.1
62 Colletia ulicina 1J59819.1
63 Colliguaja odorifera AY794837.1
64 | Conantherg campanulata KC161480.1
65 Convulvulus chilensis KC529189.1
66 Conyza honariensis KI773397.1
67 | Cordia decandra KF158150.1
68 | Cortaderia pilosa EU400658,1
69 | Crassula tillaea HMB849921.1
70 Cressa trixillensis AY101015.1
71 | Croton setiger EF405853.1
72 Cruckshanksia hymenodon Al288599.1
73 | Cryptantha crassisepala EU559842,1
74 | Cryptocarya alba G0248578.1
75 | Cuscuta werdermannii K1436736.1
76 Cyclospermum leptophyllum KI773421.1
77 Cyphocarpus rigescens £18792.1
78 Daucus pusilius Ki773439.1
79 Deschampsia caespitosa AY691635.1
80 Descurainia stricta FN594838,1
81 | Deuterocohnia glandulosa JF280700.1
82 | Dicliptera obanensis JQ933303.1
83 Dinemagonum gayanum AF344468,1
84 | Dinemandra ericoides AF344469.1
85 | Distichlis littoralis JN681664.1
86 Downingia Insignis EF141030.1
87 | Drimys winteri AF053734.1
88 | Drymaria cordata K1773466,1
89 | Dysopsis glechomoides AJ402946.1
S0 | Eleocharis interstincta KI773472.1
91 | Eleusine tristachya FN870389.1
92 | Elymus dahuricus KF712996.1
93 | Ephedra chilensis AY755786,1
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94 Equisetum giganteum AY226127.1
95 Eragrostis ciliatis K1773478.1
96 | Ercifla volubills AJ235800.1
S7 | Erechtites hieruciifolius KJ773481.1
98 Eremaocharls fruticosa U50234.1
99 Eryngium yuccifolium KI773491.1
100 | Escallonia ilfinita Al419694.1
101 | Eulychnia breviflora KF783860.1
102 | Eupatorium serotinum KI773500.1
103 | Facelis retusa KJ773507.1
104 | Festuca arundingceae KJ204343.1
105 | Flaveria bidentis AY395536.1
106 | Framkenia salina AY099917.1
107 | Fuchsia cyrtandroides L10220.1
108 | Galium tinctorium KI773532.1
109 | Gamochaeta purpurea HM850036.1
110 | Gaultherla miqueliana AF124590.1
112 | Gavilea venosa FRB831991.1
113 | Gayophytum heterozygum AF495765.1
114 | Geranium carolinianum EU922209.1
115 | Gilia capitata L49282.1
116 | Gladuloria pulchella Ki773538.1
117 | Gnaphallum luteoalbum KT626769.1
118 | Grabowskia boerhaviifolia HQ216120.1
119 | Griselinia racemosa AF307915.1
120 | Gymnophyton flexuosum D(Q133809.1
121 | Gypothamnium pinifolium KM192094.1
122 | Halerpestes cymbalaria AY954490,1
123 | Heliotropium stenophyllum KF158148.1
124 | Hoffmannseggia prostrata AY308540.1
125 | Homalocarpus dissectts DQ133812.1
126 | Hordeum chilense AY137449,1
127 | Hypericum gentianioides KI773572.1
128 | Hypochaeris radicata AY395542.1
129 | Jarava ichy KC129650.1
130 | Juncus bufonius AY216615.1
131 | Junellia juniperina HM853902.1
132 | Krameria ixine EU644679.1
133 | Larrea divaricata AF200472.1
134 | Leontochir ovallei AY120369.1
135 | Lepidium didymum KX282976.1
136 { Leucheria thermarum EU384992.1
137 | Leucocoryne coquimbensis Z26919%.1
138 | Limonium carolinianum KI773631.1
139 | Linum macraei FJ169578.1
140 | Lobelia polyphylla DQ356123.1
141 | Lotus corniculatus U74213.1
142 | Lupinus microcarptis Z70063.1
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143 | Lycium deserti FJ914172.1
144 | Malvella leprosa KF724297.1
145 | Melica unifiora Al746294.1
146 | Migueliopuntia miquelii JF787164.1
147 | Montted chifensis F1911661.1
148 | Muehlenbeckia complexa HM850184.1
149 i Myriophyllum aquaticum K1773685.1
150 | Noma carnosa K7740838.1
151 | Nasello neesiana KC129628.1
152 | Nicotiana acuminata M16896.1
153 | Nolana albescens AB051021.1
154 | Notholaena sulphurea U28254.1
155 | Oenothera affinis HM850206.1
156 | Opuntia miqueli JF787164.1
157 | Oxalis atacamensis JNG87323.1
158 | Oxyphylium ulicinum EU736103.1
159 | Oziroe biflora JQ273917.1
160 | Parietaria debilis HMB850235.1
161 | Pasithea caerulea Z77305.1
162 | Paspalum dilatatum HM850238.1
163 | Pellaea flavescens JX455163.1
164 | Peperomia serpens AY572270.1
165 | Perityle emoryi GU817779.,1
166 | Plantago sericea AJ389603.1
167 | Pleurophora anomala AY905416.1
168 | Plumbago zeylanica ¥16905.1
169 | Poa annua KP711247.1
170 | Polypodium feuillei AY362597.1
171 | Polypogon viridis HM850276.1
172 | Portulaca oleraceae HO621340.1
173 | Potamogeton pusillus AB196950,1
174 | Prosopis juliflora KF471677.1
175 | Proustia cuneifolia EU385012.1
176 | Puya chilensis KC123382.1
177 | Quinchamalfium chilense EF464533.1
178 | Ranunculus trichophyllus L0B766.1
179 | Rodophiala moelleri AF116980.1
180 | Rostrarias cristata HM850311.1
181 | Ruppia maritima HQ901576,1
182 | Salvia coccinea AY570407.1
183 | Schinus molle U39270.2
184 | Schizanthus pinnatus AY101063.1
185 | Schoenoplectus pungens KF997282,1
186 | Scirpus deserticola Al575925.2
187 | Selliera radicans X87395.1
188 | Senecio vulgaris HM850347.1
189 | Senna alata U74250.1
190 | Sicyos baderoo DQ535848.1
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191 | Sisymbrium irio KX283047.1
192 | Siyrinchium strigtum JOB70574.1
193 | Skytanthus acutus AJ403003.1
194 | Solanum chilense Fi914175.1
195 | Spergularia maring HM®&50381.1
196 | Stellaria media M62570.1
197 | Stevia rebaudiana AY215182.1
198 | Stipo papposa KC129616.1
199 | Suaeda crassifolia AY270136.1
200 | Tagetes patula AB530976.1
201 | Teucrium heterophyllum AB917046.1
202 | Thelypteris interrupta AB575025.1
203 | Tigridia philippiana JQ670582.1
204 | Tiflandsia usneoides AY614488.1
205 | Tiguilia paronychioides KF158139.1
206 | Trifolium campestre KJ773958.1
207 | Triglochin striata GQ452336.1
208 | Trindanis perfoliata EU713363.1
209 | Trisetum spicatum KC484304.1
210 | Tristerix corymbosus EF464530.1
211 | Tropaeolum brachyceras AF253998.1
212 | Tweedia coerulea Al419765,1
213 | Valeriana officinalis L13934.1
214 | Verbena bonariensis L14412.1
215 | Vicla sativa Ki773978.1 -
216 | Villanova achillaeoides AY215195.1
217 | Vulpia bromoides KM361035.1
218 | Zephya elegans KC161498.1
219 | Pleocarphus revolutus KY047640.1
220 | Schoenoplectus pungens KF997282.1

! Las secuencias de especies obtenidas de GenBank fueron utilizadas para construir el
arbol filogenético a nivel de género, con una especie por género.
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