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Resumen

En escala global se ha documentado que el gradiente de riqueza de Familias de
angiospermas esta asociado al clima actual. Ademas, en regiones tropicales se
concentran los clados de angiospermas mas antiguos, donde las especies mas
emparentadas tienden a crecer en biomas y climas similares, surgiendo asi la “hipotesis
de conservatismo de nicho tropical” (HNT), la cual respalda el posible origen tropical de
la mayoria de los grupos de angiospermas. Por lo que la dispersion hacia zonas
templadas ocurrié con descenso de las temperaturas, y el desarrollo de tolerancia a la
congelacién, con lo cual pudieron colonizar latitudes altas. Sudamérica esta enmarcado
en un contexto biogeografico y climatico asociado al desmembramiento de Gondwana,
alzamiento de la Cordillera de los Andes, surgimiento de la corriente fria de Humboldt y
la aparicion del desierto de Atacama, lo cual llevé a la distribucion disyunta en diversos
Géneros, como Escallonia, el cual estd compuesto por 39 especies distribuidas en
Sudamérica, mayoritariamente a lo largo de la Cordillera de los Andes desde Costa Rica
hasta Tierra del Fuego. De este modo, habita en distintos climas: tropical, mediterraneo
y templado. Por lo que surgen las siguientes preguntas: (1) ¢Donde y en qué tipo de
clima se habria originado el Género Escallonia?, (2) dada su distribucion actual y la

filogenia ¢como evoluciond su nicho climatico?

El objetivo general es predecir las condiciones climaticas y las zonas geograficas
en las cuales se habria originado el Género Escallonia y analizar mediante qué modelo
evolutivo habria cambiado su nicho climatico en el tiempo hasta llegar a las condiciones

actuales.



Se model6 el nicho de 35 especies del Género Escallonia con 9 variables
biocliméticas previamente seleccionadas a través de un PCA, posteriormente se
obtuvieron los valores de PNO y PNO ponderados. Se reconstruyé la filogenia del gen
NIA, por medio de inferencia Bayesiana. Luego se realiz6 una reconstruccion de clima

ancestral, &rea ancestral y de modelos de evolucion.

Los resultados muestran que el ancestro comun mas reciente (ACMR) del
Género Escallonia se origind hace 52,17 + 0,85 Ma, correspondiente al Eoceno
temprano, con una temperatura media anual de 13,8°C, y precipitacion anual de 1.081
mm, correspondiente a un clima mesotermal, en la zona centro y Sur de los Andes.
Durante el Oligoceno, entre los ~ 32 y 20 Ma., evoluciona el clima microtermal en las
especies templadas. La colonizacion hacia los Andes Norte habria sido por expansion de
area, siguiendo el clima mesotermal, cual se iba generando a medida que los Andes se
elevaba. Por su parte, la separacion Este-Oeste de las especies, y la colonizacion de
Brasil, ocurrié por medio de expansion del rango de distribucion desde los Andes
centrales. Finalmente, Escallonia no se habria originado en la zona tropical y migrado

hacia el Sur, como propone la HNT, sino que seguiria el patrén opuesto: hacia el tropico.



Abstract

Broad-scale richness gradients of angiosperm families are closely related with actual
climate. In addition, the older angiosperms clades are concentrated in tropic regions, so
related species tend to grow in similar biomes, latitudes and climates, according to
“tropical niche conservatism hypothesis” (TNCH), proposing that angiosperms probably
have a tropical origin. Then, dispersion to temperate areas occur when global
temperatures decrease, by evolving tolerance to freezing, allowing to invade high
latitudes. South America has a biogeographic and climatic context associated to breakup
of Gondwana, the uplift of Andes, emergence of the cold Humboldt Current, and
Atacama Desert, which lead to disjunct distribution of diverse genus, like Escallonia,
with 39 species distributed in South America, mostly along the Andes from Costa Rica
to Tierra del Fuego. In this way, this genus habit in different climates: tropical,
mediterranean, and temperate. So, the following questions arise: (1) where and in which
climate Escallonia genus was originated? and (2) as we have its actual distribution and

its phylogeny, how the climate niche of this genus evolved?

The aim of this study is to predict the ancestral climatic conditions and geographical
distribution of Escallonia genus, and to analyze by which evolutionary model the

climate niche would have changed in time until arriving at the present conditions.

The niche of 35 species of the genus Escallonia was modeled with 9 bioclimatic
variables previously selected through a PCA, after which PNO and PNO weighted

values were obtained. The phylogeny of the NIA gene was reconstructed by means of



Bayesian inference. Then an ancestral climate reconstruction, ancestral area and

evolutionary models were carried out.

Our results show that the most recent common ancestor (MRCA) of Escallonia Genus
was originated 52,17 + 0,85 My. ago, corresponding to the early Eocene, with an annual
average temperature of 13,8 °C, and annual precipitation of 1.081 mm, corresponding to
a mesothermal climate, in central and Southern Andes. During Oligocene, between the
32 and 20 My. microthermal climate evolves in the temperate species. Colonization to
Northern Andes would be occur by areal expansion, following mesothermal climate,
originated by the rising of Andes mountain. Meanwhile, East-West species separation,
and Brasil colonization occur by areal expansion range from central Andes. Finally, the
origin of Escallonia wasn’t in tropical zone, with a posterior Southern Andes
colonization, as TNCH proposed, but it would follow the opposite pattern: into the

tropics.



Introduccidn

Es ampliamente reconocido y documentado a nivel global el gradiente latitudinal
de riqueza de familias de angiospermas, donde la mayor diversidad de familias se
concentra en el ecuador y disminuye hacia los polos (Wright y col., 1993, Hawkins y
col., 2003, Field y col., 2009). Este patron se encuentra primariamente asociado al clima
actual, donde las temperaturas y precipitaciones juegan un rol importante en la
distribucion de las especies (Clarke & Gaston 2006), postulandose que: (1) la
temperatura controla la disponibilidad de nutrientes y la transpiracién. Ademas, se
sugiere que las variaciones térmicas estacionales también influyen, ya que mientras
mayor sea ésta, asociada a latitudes medias y altas, mas generalistas seran
fisiologicamente los organismos, generando menor diversidad (Stevens, 1989); (2) que
las energias luminicas y quimicas también afectan a la diversidad, pero
diferenciadamente. Por ejemplo, se conoce el fuerte gradiente latitudinal de la Radiacion
Fotosintéticamente Activa (PAR), la cual es mayor en las latitudes bajas y menor en las
altas, debido al &ngulo de incidencia de la luz en la atmdsfera terrestre. Por su parte, la
energia quimica se obtiene a partir de los fotones, y se utiliza para construir la biomasa
de los tejidos. Y, finalmente, (3) el agua provee los protones y electrones necesarios para
la fotosintesis, permite el movimiento y absorcion de nutrientes, y es el solvente para las
reacciones bioquimicas al interior de las plantas. Se ha documentado que la oscilacién
en la precipitacion anual es baja en el tropico y en los polos, y es mayor en latitudes

medias (Stevens, 1989). De éstos 3 factores, el mas explicativo es la disponibilidad de



agua y el potencial de evapotranspiracion, sin embargo, también es importante la

combinacidn de todos los factores (Hawkins y col., 2003, Clarke & Gaston 2006).

Se ha propuesto que la fuerte correlacion entre el clima y la riqueza de especies y
familias no solo se debe a procesos ecoldgicos, sino que también a biogeograficos y
evolutivos (Qian & Ricklefs 2004, Wiens & Donoghue 2004). Por ejemplo, se ha
documentado que en regiones tropicales se concentran los clados de angiospermas mas
antiguos (Wiens & Donoghue 2004), y que existiria una relacion filogenética entre
especies emparentadas y los nichos ambientales que ocupan, asi, especies mas
emparentadas tienden a crecer en biomas y climas similares, lo cual indica que los
requerimientos ecoldgicos cumplirian con el conservatismo de nicho filogenético, (Crisp
y col., 2009, Hawkins y col., 2011; Pérez y col., 2014), el cual se define como la
tendencia de las especies a retener las caracteristicas de su nicho fundamental a través
del tiempo (Wiens & Graham 2005). A partir de estos antecedentes surge la “hipotesis
de conservatismo de nicho tropical” (Wiens & Donoghue 2004), la cual propone que la
alta riqueza de especies en las zonas tropicales se debe a que estas zonas tuvieron una
gran extension territorial y por largo periodo de tiempo hasta mediados del Cenozoico
(Behrensmeyer y col., 1992), lo cual respalda el posible origen tropical de la mayoria de
los grupos de angiospermas (Crane & Lidgard 1989, Francis & Curie 2003). De este
modo, la dispersion hacia zonas templadas se restringio por el advenimiento del clima
frio y la estacionalidad marcada desde mediados del Cenozoico en adelante (Donoghue,
2008, Kerkhoff y col., 2014), por lo que desarrollaron tolerancia a la congelacién, con lo

cual pudieron colonizar latitudes altas (Ricklefs, 2005).



Actualmente se pueden encontrar distintos biomas asociados a latitudes medias y
altas, con climas frios y/o secos. Segun la clasificacion de Whittaker (1970), en estas
latitudes es posible distinguir tundra, taiga, savanna, desiertos, bosques templados, entre
otros, cada uno asociado a rangos particulares de temperaturas y regimenes de
precipitaciones. En Sudamérica, la evolucion de sus biomas se enmarcan en un contexto
biogeogréafico y climético asociado al desmembramiento de Gondwana y los procesos
tectonicos y climaticos ocurridos durante el Cenozoico y que culminan con el
alzamiento de la Cordillera de los Andes, y la consecuente generacion de la Diagonal
Arida de Sudamérica (Hinojosa & Villagran 1997, Villagran & Hinojosa 1997). Este
evento se considera uno de los méas importantes en el aislamiento de los bosques del sur
de Sudamérica de los bosques de latitudes medias y altas del continente (Villagran &
Armesto 2005). El surgimiento de la Diagonal Arida, junto con el cordon montafioso de
Los Andes generaron disyunciones floristicas Neotropicales en diversas familias y
Géneros, como Escallonia, Azara, Crinodendron, Myrteola, Blepharocalyx,
Myrceugenia, Polylepis, Tropaeolum y Chuquiraga entre otros (Villagran & Hinojosa
1997). Ademaés, la orogénesis Andina ha tenido un importante efecto en la
diversificacion y unicidad de la biota (Richardson y col., 2001; Mittermeier y col., 2005;
Kier y col., 2009), lo cual puede ser atribuido a que conforma una barrera biogeografica
para la dispersion este-oeste, aislando a los organismos por medio de procesos de
vicarianza (Luebert y col., 2011), ademéas de generar un gradiente de elevacion que
puede gatillar la diferenciacion ecoldgica y especiacion (Kozak & Wiens 2007). De este

modo, diversos linajes de plantas diversificaron asociados a Los Andes, siendo unos



pocos exclusivos de estas zonas (Young y col., 2002), como es el caso de Escallonia

Mutis ex L.f., perteneciente a la Familia Escalloniaceae (Zapata, 2013).

La Familia Escalloniaceae consta de siete Géneros: Forgesia, la cual se
distribuye en las Islas Mauricio; Valdivia, la cual es endémica de Chile; Escallonia
perteneciente a Sudameérica; Eremosyne, la cual es australiana; Anopterus distribuida en
Australia y Tazmania; Tribeles de Chile y Argentina; y Polyosma la cual es el Género
basal, distribuido en el sur de China, Sudeste de Asia, Australia y Nueva Caledonia

(Escallonia in GBIF, 2017) (Figura 1).

Escallowia - Tribeles Faldivia - Forgesia Eremasyne Anopterus Polvosma

Figura 1: Mapa de distribucién de los Géneros pertenecientes a la Familia Escalloniaceae

De éstos, Escallonia es uno de los mas diverso, con 39 especies distribuidas en
Sudameérica, y en su mayoria a lo largo de la Cordillera de los Andes desde Costa Rica
hasta Tierra del Fuego, concentrandose la mayor diversidad en Los Andes norte y

centro, seguido por Chile, y algunas en Paraguay, Uruguay, el archipiélago Juan



Ferndndez y las costas del sur de Brasil (Sede y col., 2013). Se puede agrupar en cuatro
zonas, dividiendo la Cordillera de Los Andes en 3 grupos, segun las caracteristicas

morfolégicas propuesta por Gansser (1973) (Figura 2)

1. Los Andes sur: Esta zona abarca principalmente la zona centro, Sur de Chile, y

Patagonia Argentina. Son 13 las especies que se distribuyen en esa zona.
Predomina el clima mediterraneo y templado, que, segun la clasificacion de
Koppen, corresponde a Csb y Cfb respectivamente (Kdppen, 1936).

2. Los Andes centro: Abarca las zonas andinas del Norte de Chile, Perd, Bolivia y

Argentina, abarcando parte de los Yungas, en su mayoria por sobre los 2.000
m.s.n.m. Comprende 11 especies con dicha distribucion. Predomina el clima
subpolar oceanico; subtropical con inviernos secos y veranos calidos; y templado
con inviernos secos y veranos suaves, correspondiendo a Cfc, Cwa y Cwb
respectivamente (Képpen, 1936).

3. Los Andes norte: Las 6 especies que se distribuyen en el cordon montafioso de

Los Andes del Norte, es decir, desde Panama, Colombia y Ecuador, hasta
aproximadamente los 4°S, en el Golfo de Guayaquil, en su mayoria por sobre los
2.000 m.s.n.m. Ademas, se distribuye en parte de Los Andes centrales, desde los
4°S hasta aproximadamente los 20°S, abarcando Peru y parte de Bolivia. Los
tipos climaticos que predominan son tropical con invierno seco; ecuatorial; y
oceadnico mediterraneo con veranos suaves, siendo respectivamente Aw, Af y

Csb (Koppen, 1936).



4. Sureste de Brasil: Abarca la zona Sur-Este de Brasil, e incluye una porcion del

Este de Uruguay. Incluye a 9 especies del Género, y se caracteriza por poseer en
su mayoria un clima subtropical sin estacion seca, con verano célido; clima
subtropical humedo y oceénico frio, con lluvias abundantes en todo el afio; y
clima subtropical con estacion fria seca y verano calido y lluvioso, que segln la
clasificacion de Koppen corresponde a Cfa, Cfc y Cwa respectivamente

(Kdppen, 1936).

De estas zonas, las especies que se distribuyen en la zona Sur-Este de Brasil y
Uruguay, son las que habitan en condiciones mas célidas y lluviosas, y las especies

chilenas en las mas frias (Tabla 1).

10



Tabla 1: Condiciones de temperaturas (°C), precipitaciones (mm) y altitud (m.s.n.m.) minimas, maximas y

promedios de cada zona de distribucion del Género Escallonia, a partir de los promedios obtenidos de esas

variables para cada especie. En negrita se resaltan los valores mayores para cada variable climatica.

Biol:T° | Bio10: | Bio11:T° | Bio12: | Bio18: |Bio19:Pp

media anual | T° verano | invierno | Pp anual | Pp verano | invierno Altitud

Min. 5.6 95 14 591.8 29.0 3286 2394

AQSfS Méx. 14.4 17.6 115 1852.3 | 357.9 866.8 | 1585.8
Prom. 9.6 143 5.1 12846 | 126.0 580.2 890.5

Min. 8.4 11.8 4.9 78.8 21.9 26.8 855.0

é:rifr’z Max. 18.7 226 15.9 13729 | 4377 440.2 | 28112
Prom. 15.2 17.6 12.3 807.9 | 309.7 94.0 2059.8

Min. 11.1 11.6 10.1 871.2 | 2115 49.6 2132.9

ANZ?feS Max. 16.5 18.9 15.8 1674.3 | 464.1 369.7 | 31625
Prom. 145 15.4 13.1 1185.1 | 346.4 219.6 | 25312

Min. 153 185 11.8 14845 | 449.1 219.7 678.6

Brasil | Max. 17.3 21.2 13.4 1809.1 | 714.1 354.1 | 12849
Prom. 16.5 19.9 12.8 1584.9 | 529.0 2838 921.3
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Figura 2: Mapa de distribucion de las especies del Género Escallonia en Sudamérica. En amarillo se
muestran las especies que habitan en Los Andes Norte; en naranjo las de Los Andes Centrales; en celeste

las de Los Andes Sur; y en verde las del Sureste de Brasil y parte de Uruguay.
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La mayoria de las especies habitan cerca de fuentes de agua dulce, bosques
abiertos, zonas costeras y cordilleranas (Brako & Zarucchi 1993). Algunas especies
poseen una amplia distribucion en los bosques templados (ej. E. rubra), o en los Andes
Norte y centro (ej. E. myrtilloides), mientras que otras son mas restringidas, por ejemplo

E. callcottiae en el archipiélago Juan Ferndndez (Zapata, 2013).

Morfol6gicamente, se caracterizan por presentar desde arbustos (~ 1 m) a arboles
medianos (~ 6 m), con hojas simples, filotaxia en espiral, margen serrado, y con
variados tamafios. Las flores pueden ser simples o en inflorescencias en paniculas con
pocas o muchas flores, con gran variedad en el largo y forma de los érganos florales
(Zapata, 2013). Algunas especies muestran cambios en los rasgos de morfologia foliar
segun su distribucion geogréafica, siendo algunas especies muy similares entre si, donde
se dificulta su identificacion (ej. E. rubra, E. rosea y E. alpina), existiendo ademas
hibridos entre las especies (Sleumer, 1968). Desde el punto de vista filogenético,
Escallonia seria un grupo monofilético (Lundberg, 2001, Tank & Donoghue 2010,

Zapata, 2013), sin embargo, el origen geogréafico no estd muy claro.

De este modo, el Género Escallonia habita en distintos tipos climas, como el tropical,
mediterraneo, templado e incluso desértico, por lo que surgen las siguientes preguntas:
(1) ¢Dénde y en qué tipo de clima se habria originado el Género Escallonia?, (2) dada su

distribucion actual y la filogenia ¢cémo evoluciond su nicho climatico?
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Hipdtesis

1.

Dado que la HNT propone que las especies se originaron bajo condiciones
climaticas megatermales, se espera que el clima ancestral modelado para
Escallonia sea de temperatura media anual mayor o igual a 22°C y precipitacion
media anual por sobre 549 mm (Nix 1991).

Dado que la HNT propone que los linajes tendrian un origen en latitudes
tropicales, y que la condicion microtermal es mas reciente, entonces se espera
que la presencia de nicho templado en Escallonia sea una condicién derivada o
anidada a clados actualmente tropicales.

Dado que la HNT propone gue hay conservacion de nicho filogenético, se espera
que las especies mas emparentadas entre si posean un nicho climético actual

similar.

Objetivo general

Estimar el modo de evolucién del nicho climatico y su expresion geogréafica en el

Género Escallonia.

Objetivos especificos

1.

2.

Estudiar el nicho climético actual del Género con las variables bioclimaticas méas
explicativas para su distribucion, mediante una modelacion de nicho.

Analizar la Prediccion de Ocupacion de Nicho (PNO) (Evans y col., 2009) para
cada especie, para obtener un éptimo climatico ponderado de cada biovariable.
Reconstruir la evolucion de nicho climatico del Género para cada biovariable,

por medio de los valores de PNO vy la filogenia del Genero.

14



Comparar la reconstruccion obtenida con estimaciones paleocliméticas
continentales, incluyendo localidades con fésiles afines al Género Escallonia.
Evaluar conservatismo filogenético comparando modos de evolucion Browniano
(BM) y Ornstein—Uhlenbeck (OU) versus white noise (WN).

Reconstruir la historia biogeogréfica y rango de distribucion en la filogenia de

Escallonia.
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Metodologia

Seleccidn de especies y obtencion de coordenadas geogréficas

De las 39 especies del Género Escallonia, se utilizaron las 35 especies incluidas
en el estudio de Zapata (2013). Para cada especie, se obtuvieron datos de registros a
partir de las plataformas virtuales de Global Biodiversity Information Facility (GBIF), el
Herbario Virtual Austral Americano, INCT- Herbario Virtual da Flora e dos Fungos, y

de los herbarios del Museo Nacional de Historia Natural.

Posteriormente, se filtraron las coordenadas, eliminando las que caian en cursos
de agua, en el centro de algun pais, y también las coordenadas que no abarcan el rango

de distribucion natural de la especie.

La modelacion de nicho se realizd con el programa MaxEnt (Phillip y col.,
2006), el cual utiliza datos de presencia de especie y capas de variables ambientales, y
las modela por medio del principio de Méxima entropia (Martinez, 2010). Se utilizaron
minimo 15 registros por cada especie, ya que segun Hernandez y col. (2006), MaxEnt
puede generar buenos modelos predictivos con un minimo de entre 10 y 20 presencias.
De este modo, para las especies que tuvieran menos de 15 registros se generaron la
cantidad de coordenadas necesarias para alcanzar ese humero muestreal, por medio del
siguiente procedimiento: (1) por medio de ArcGis 10.1 se generd un area buffer de 20
km de diametro en torno a cada punto. Se escogié esa distancia tomando como
referencia la longitud de algunos Parques y Reservas Nacionales, los cuales, en algunos

casos, se utiliza un dato geografico para representar el parque, y en base a eso se han
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realizado herbarios con la flora del lugar. (2) Luego se crearon puntos aleatorios dentro
del rea buffer, con una distancia minima de 2,5 km entre ellos. Esta distancia se escogi6
debido a que los datos climaticos utilizados estan a una resolucion de 1 km, por lo tanto,
para que el nuevo punto creado no tenga el mismo valor climatico que los otros, se
escogio una distancia minima mayor a 1 km. (3) Finalmente, se exportaron todos los
puntos de cada especie a Google Earth, para confirmar que no estén en cursos de agua,

ni en ciudades, y que cumplan el rango altitudinal acorde a cada especie.

A continuacion, se muestra una tabla resumen (Tabla 2) con el nimero de

registros utilizados por especie, incluyendo las nuevas coordenadas generadas.
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Tabla 2: Cantidad de registros para cada especie utilizada, y pais de distribucién de cada una, siendo AR =
Argentina, BO = Bolivia, BR = Brasil, CH = Chile, CO = Colombia, CR = Costa Rica, EC = Ecuador, PA

= Panam4, PE = Per y VE = Venezuela.

Especie Distribucion Registros
E. alpina CH, AR 44
E. angustifolia CH, AR, PE 139
E. bifida AR, BR 157
E. callcottiae CH 17
E. cordobensis AR 25
E. discolor CO 27
E. farinaceae BR 50
E. florida CH 27
E. gayana CH, VE 17
E. herrerae PE 20
E. hypoglauca AR, BO 22
E. illinita CH, AR 30
E. laevis BR 15
E. ledifolia BR 19
E. leucantha CH, AR 23
E. megapotamica AR, BR 38
E. micrantha EC, PE 17
E. millegrana AR, BO 24
E. myrtilloides AR, BO, PE, VE, PA, EC, CO, CR 334
E. myrtoidea CH, AR 28
E. paniculata BO, BR, CO, CR, PA, EC, VE, PE 147
E. pendula CO, EC, PE, VE 43
E. petrophila BR 21
E. piurensis PE 18
E. polifolia PE 19
E. pulverulenta CH, PE 40
E. resinosa PE, BO, BR, CO 33
E. reticulata BO 15
E. revoluta CH, PE 31
E. rosea CH, AR 41
E. rubra CH, AR, PE 57
E. schreiteri AR, BO 27
E. serrata CH, AR 14
E. tucumanensis AR, BO 15
E. virgata CH, AR 49
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Seleccion de variables bioclimaticas

Se obtuvieron las 19 variables biocliméaticas de WorldClim (Tabla 3), con una
resolucion de aproximadamente 1 km? (Hijmans y col., 2005), y por medio de un
Analisis de Componentes Principales (PCA) se determinaron las variables de
temperatura y precipitacion mas explicativas para la distribucion de Escallonia, con las
cuales se realizd la modelacion de nicho, y el posterior analisis de los modelos de

evolucion. De éste, se obtuvo que el PCA 1 (52,3%) se ve explicado por las

precipitaciones, y el PCA 2 (39,1%) por las temperaturas (Figura 3)

Tabla 3: Variables bioclimaticas utilizadas a partir de WorldClim (Hijmans y col., 2005), con la

abreviacion y el significado. Se destaca en negrita las variables seleccionadas a partir del PCA para

utilizar en el estudio.

Variable

Biol
Bio2
Bio3
Bio4
Bio5
Bio6
Bio7
Bio8
Bio9
Biol0
Bioll
Biol2
Biol3
Biol4
Biol5
Biol6
Biol7
Biol8
Biol9

Significado

Temperatura media anual

Rango medio diurno (Promedio T° mensual (T° max - T° min))
Isotermalidad (Bio2/Bio7) * 100

Temperatura estacional (desviacion estandar *100)
Temperatura maxima del mes mas calido
Temperatura minima del mes més frio

Rango anual de temperatura (Bio5-Bio6)
Temperatura promedio de la estacion mas himeda
Temperatura promedio de la estacién mas seca
Temperatura promedio de la estacion mas célida
Temperatura promedio de la estacién mas fria
Precipitacién anual

Precipitacion del mes méas himedo

Precipitacion del mes mas seco

Precipitacion estacional (coeficiente de variacion)
Precipitacién de la estacion mas humeda
Precipitacion de la estacion mas seca

Precipitacién de la estacion méas célida
Precipitacién de la estacion més fria
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De las 19 biovariables se seleccionaron 9 para el anélisis de modelacion de nicho
(Figura 3): 4 variables de precipitacion, escogiendose 2 que se correlacionan con el eje
1, el cual explica el mayor porcentaje de la varianza de los datos, siendo Biol2
(precipitacion anual), con una correlacién de 0,74; y la Biol6 (precipitacion de la
estacion mas himeda), correlacionada en un 0,90. Ademas, se selecciond la BIO 18
(precipitacion de la estacion més calida), correlacionada en un 0,49 con el eje 1, y 0,72
con el eje 2; y Biol9 (precipitacion de la estacion mas fria), correlacionada en un 0,57

conelejel, y0,72 con el eje 2.

Dentro de las 5 variables de temperatura, se seleccionaron: Bio 1 (temperatura
media anual), Bio 4 (temperatura estacional), Bio 8 (temperatura promedio de la
estacion mas humeda), Bio 10 (temperatura promedio de la estacién mas célida), Bio 11
(temperatura promedio de la estacién mas fria). De estas variables, la temperatura de
verano (Bio 10) a pesar de ser poco explicativa para la distribucién, se incluy6 dentro
del andlisis debido a que para las especies chilenas y argentinas es de gran importancia
debido al tipo de clima mediterraneo, donde los veranos son secos y calidos (Di Castri &

Hajek 1976).
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Figura 3: Analisis de Componentes Principales con las 19 variables bioclimaticas, y con todos los

registros de las 35 especies escogidas, separadas por zonas geogréaficas.
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Modelacidn del nicho climatico

Se realizo la modelacion del nicho climatico actual del Género Escallonia con las
9 variables bioclimaticas escogidas, con el programa MaxEnt (Phillips y col., 2006). Se
utilizé un 25% de porcentaje de prueba aleatoria, donde se aleatoriza el 25% de los
puntos y se evallUan los falsos negativos o las subpredicciones (que se prediga como
ausente donde hay presencia de la especie), evaluandose asi el funcionamiento del
modelo. El pardmetro de multiplicacion de regularizador se dejo el valor por defecto,
igual a 1. Ademas, se realizaron 50 réplicas por especie, y se utiliz6 la modalidad de
bootstrap, donde se reponen las muestras utilizadas en la prueba aleatoria. Finalmente,
para cuantificar en qué medida MaxEnt generd predicciones que difieran del azar, se
utilizé el valor de AUC, el cual, mientras mas cercano a 1 sea, quiere decir las

predicciones difieren mas del azar.

Obtencion de los valores ponderados de la Prediccién de Ocupacion de Nicho

A partir de las modelaciones obtenidas por MaxEnt de las predicciones de nicho
climatico, se obtuvieron valores de Prediccion de Ocupacion de Nicho (PNO) (Evans y
col., 2009) para cada especie con cada variable climéatica, mediante el paquete de R
studio “PHYLOCLIM” (Heibl, 2011), obteniéndose curvas de respuestas de

probabilidades climéticas para cada especie.
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A partir de éstas, se obtuvo la media ponderada de PNO para cada especie con
cada variable climética, la cual consiste en multiplicar cada valor climéatico con su

probabilidad de ocurrencia para una especie dada, y luego sumar todos los valores.

Reconstruccion filogenética

Se obtuvieron 37 secuencias de la plataforma virtual “GenBank”

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) generadas por Zapata (2013) correspondientes

a DNA nuclear, especificamente al gen NIA (regulador de la antocianina). 35 de esas
secuencias corresponden a las especies del Género Escallonia mencionadas
previamente, y las otras 2 son de Valdivia gayana y Forgesia racemosa, ambas
pertenecientes a la familia Escalloniaceae y especies hermanas de Escallonia, las cuales

se utilizaron como grupo externo (Tabla 4).
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Tabla 4: Especies del Género Escallonia, y los outgroups utilizados junto con cddigo, la localidad,

coordenadas y secuencia del gen Nia obtenidas de GenBank, elaboradas por Zapata (2013).

Especie Codigo Localidad Latitud | Longitud | Gen Nia

E. alpina FZ331 (MO, CONC) Santiago, Chile -33,30 | -70,32 | KC355564
E. angustifolia FZ324 (MO, HUSA) Arequipa, Peru -16,56 | -71,45 KC355566
E. bifida WP169 (MO, SPF) Minas Gerais, Brasil -22,49 | -45,08 | KC355572
E. callcottiae FZ127A (MO) Valparaiso, Chile -33,64 | -78,83 KC355575
E. cordobensis JH3286 (MO, L, K) Cérdoba, Argentina -30,85 | -64,50 KC355576
E. discolor FZ84 (ANDES) Cundinamarca, Colombia 4,99 -74,15 KC355578
E. farinacea WP152 (MO, SPF) Sao Paulo, Brasil -22,76 | -45,55 KC355583
E. florida FZ431 (MO, CONC) Araucania, Chile -38,58 | -71,63 | KC355584
E. gayana PB904 (E, CONC) Araucania, Chile -38,47 | -71,72 KC355587
E. herrerae FZ190 (MO, MOL) Cuzco, Peru -13,47 | -72,50 KC355588
E. hypoglauca FZ304 (MO, LPB) Santa Cruz, Bolivia -17,83 | -64,72 KC355590
E. illinita Fz127 (MO, CONC) Santiago, Chile -33,01 | -70,90 | KC355595
E. laevis LF87 (MO, SPF) Parand, Brasil -25,24 | -48,83 | KC355599
E. ledifolia LF59 (MO, SPF) Santa Catarina, Brasil -27,84 | -49,65 KC355601
E. leucantha FZ383 (MO, CONC) Bio-Bio, Chile -37,81 | -73,14 | KC355605
E. megapotamica | LF72 (MO, SPF) Santa Catarina, Brasil -26,10 | -49,83 KC355608
E. micrantha FZ242 (MO, MOL) Cajamarca, Perl -7,08 -79,05 KC355610
E. millegrana FZ289 (MO, LPB) Cochabamba, Bolivia -17,84 | -65,46 KC355611
E. myrtilloides BH23603 (INB) San José, Costa Rica 9,60 -83,83 | KC355613
E. myrtoidea FZ497 (MO, CONC) Maule, Chile -35,92 | -71,37 KC355620
E. paniculata Fz245 (MO, MOL) Piura, Perd -5,37 | -79,58 | KC355623
E. pendula FZ206 (MO, MOL) Cajamarca, Peru -6,87 -78,11 KC355626
E. petrophila LF44 (MO, SPF) Santa Catarina, Brasil -28,06 | -49,37 KC355630
E. piurensis FZ239 (MO, MOL) Cajamarca, Peru -7,33 -78,81 KC355631
E. polifolia Fz224 (MO, MOL) Amazonas, Perd -6,71 -77,85 KC355632
E. pulverulenta FZ361 (MO, CONC) Bio-Bio, Chile -37,69 | -72,73 | KC355636
E. resinosa Fz182 (MO, MOL) Cuzco, Peru -13,18 | -72,29 | KC355637
E. reticulata AL360 (MO) Chuquisaca, Bolivia -19,81 | -63,72 KC355640
E. revoluta FZ359 (MO, CONC) Bio-Bio, Chile -37,64 | -72,79 KC355643
E. rosea FZ531 (MO, CONC) Los Rios, Chile -40,18 | -73,44 KC355652
E. rubra FZ406 (MO, CONC) Bio-Bio, Chile -37,39 | -71,46 | KC355656
E.schreiteri NL58 (MO) Santa Cruz, Bolivia -17,86 | -64,63 KC355658
E. serrata KFC1662A (MO) Tierra del Fuego, Argentina | -54,94 | -66,93 KC355660
E. tucumanensis FZ10377C (MO, SI) Salta, Argentina -22,33 | -64,72 KC355663
E. virgata FZ370 (MO, CONC) Bio-Bio, Chile -37,81 | -73,02 KC355664
Forgesia racemosa | JF425 (REU) Eden, Réunion -21,00 | 55,63 KC355671
Valdivia gayana FZ99 (MO, CONC) Los Lagos, Chile -39,88 | -73,42 KC355672
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Posteriormente, se alinearon con el programa BioEdit (Hall, 2011), obteniéndose
un largo total de 890 pares de bases. Se reconstruy6 la filogenia por medio de analisis
Bayesiano a través del programa BEAST 2 (Bouckaert y col., 2014), utilizando mejor
modelo de sustitucién nucleotidica de TIM3 + G (AIC = 8.310,6), y se realiz6 un
andlisis mediante MCMC con 10.000.000 de generaciones. Se utilizaron 2 puntos de
calibracién por medio del modelo de reloj estricto, correspondiendo al registro fosil de
Escallonia con afinidad a tres especies actuales y chilenas: E. rubra, E. myrtoidea, y E.
rosea, de la formacién Cura Mallin, VIl Region (Troncoso & San Martin 1999), datado
entre 22 y 26 Ma. (Flynn y col., 2008); y un fosil asignado al Género Escallonia sin
describir aun (Gandolfo & Wilf 2013) en la Formacion Laguna del Hunco, datada entre
51,81 y 52,45 Ma. (Wilf y col., 2003), el cual se relaciond para este estudio con E.
micrantha, E. millegrana, E. pendula, E. herrerae, y E. pulverulenta, debido a
similitudes morfol6gicas. Para determinar si se alcanz6 la convergencia se utilizo el

programa Tracer v1.6 (Rambaut & Drummond 2007).

Finalmente, para la reconstruccion climética y evolutiva del nicho, se utilizaron
los valores obtenidos de la ponderacion de los PNO. De este modo, se realizo la
reconstruccion de caracteres ancestrales para cada nodo con la funcion de R Studio
“APE” (Paradis y col., 2004). Ademaés, se comparo6 con el paleoclima estimado para 5
localidades fosiles de Chile y Argentina por Hinojosa (2005), Pino (2016) y Gutiérrez

(2017), mostrados en la Tabla 5
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Tabla 5: Estimaciones paleoclimaticas de temperatura media anual, y precipitacion anual de localidades

fésiles en Chile y Argentina (Hinojosa, 2005, Pino, 2016 y Gutiérrez, 2017).

Edad Temperatura Precipitacion anual
Localidad (Ma) | media anual (°C) (mm)

F. Laguna del Hunco Patagonia, Argentina 52 17,2 (£2,3) 1673 (x 426)

F. Quinamvida VII - IX Regidn, Chile | 45—46 18,3 (¥2,1) 888 (+ 426)

F. Rio Turbio Patagonia, Argentina | 40 —43 17,7 (x2,1) 2514 (+ 426)

F. Rio Leona Patagonia, Chile 26 —33 9,2 (£2,1) 820 (x 470)

F. Navidad - Goterones V Regidn, Chile 23 -29 15,6 (x2,4) 1280 (x 426)
F. Navidad- Cerro Los

Pololos VI Region, Chile 12 17,7 (£2,8) 1008 (£ 423)

Modelos de evolucion y conservatismo de nicho

Para evaluar el conservatismo de nicho filogenético, se compar6 los modelos de
evolucion: (1) Browniano (BM), modelo de cambio gradual y continuo; (2) Ornstein-
Uhlenbeck (OU), de seleccion estabilizadora, siendo un modelo con uno o mas 6ptimos;
y (3) white noise (WN), el cual corresponde a variacién aleatoria. De éstos, solo BM y
OU son indicadores que el nicho se esta conservando a través de la filogenia (Butler &

King 2004).

Este analisis se realizé con la funcion “fitContinuous” (Harmon Yy col., 2010) de
R Studio. Finalmente, se utiliz6 el criterio de Akaike para evaluar el mejor ajuste del

modelo.

La sefial filogenética se evalu6 por medio del pardmetro Lambda de Pagel
(1999), el cual varia entre 0 y 1, siendo 0 cuando no existe sefial filogenética, lo cual,
generalmente significa que el caracter varia aleatoriamente en la filogenia, o que los

rasgos evaluados se expresan en tiempo ecoldgico.
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Reconstruccion del &rea ancestral

Para estimar el area de distribucion méas probable para cada nodo de la filogenia,
se utilizd el paquete BioGeoBEARS (“BioGeography with Bayesian Evolutionary
Analysis in R Scripts”, Matzke, 2013). Se utilizaron seis modelos probabilisticos que
operan bajo el modelo de maxima verosimilitud: DEC (Dispersal — Extintion —
Cladogenesis; Ree y col., 2008), DIVA (Dispersal — Vicariance Analysis; Yu y col.,
2010), y BAYAREA (Landis y col., 2013). El primero corresponde principalmente a un

modelo de dispersion, el segundo a vicarianza, y el tercero a simpatria (Matzke, 2014).

Los tres modelos utilizan dos pardmetros: d, correspondiente a la tasa de
dispersion; y e, correspondiente a la tasa de extincion. Ademas, para cada uno, se utilizo
un modelo que incluyera el parametro j, el cual corresponde al efecto fundador, es decir,
el surgimiento de una nueva zona de distribucion respecto al ancestro comun mas

reciente (Matzke, 2013).

27



Resultados

Nicho climéatico actual del Género Escallonia

Actualmente Escallonia se distribuye en condiciones climaticas amplias, donde,
segun Nix (1991), el 46% de las especies del Género habitan en un clima microtermal
(temperatura media anual < 14 °C, y precipitacion media anual entre 719 - 3000 mm), el
54% en mesotermal (MAT entre 14 — 22 °C, y MAP entre > 549 mm), y 0% en
megatermal (MAT > 22°C, y MAP > 549 mm), donde se destaca que las especies de Los
Andes Sur son principalmente de condiciones microtermales; las de Brasil, Andes
Centrales y Norte son en su mayoria mesotermales (Figura 4)
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Figura 4: Proporcidn de los tipos de clima de los PNO ponderados en los que actualmente se distribuye el

Género Escallonia, segln la clasificacion de Nix (1991).
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Ajuste de las modelaciones de nicho climético

Se cuantificé por medio del valor de AUC la medida en que MaxEnt genero
predicciones que difieran del azar, donde todos los valores obtenidos son entre 0,96 y
0,99 (Tabla 6), por lo que las modelaciones de nicho climatico obtenidas para cada

especie son precisas.

Tabla 6: Valores de AUC obtenidos para cada especie por medio del andlisis de modelacién de nicho en

MaxEnt.

Especie AUC Especie AUC
E. alpina 0.992 E. myrtilloides 0.979
E. angustifolia 0.996 E. myrtoidea 0.998
E. bifida 0.981 E. paniculata 0.987
E. callcottiae 0.999 E. pendula 0.986
E. cordobensis 0.998 E. petrophila 0.998
E. discolor 0.993 E. piurensis 0.998
E. farinacea 0.986 E. polifolia 0.998
E. florida 0.998 E. pulverulenta 0.990
E. gayana 0.998 E. resinosa 0.992
E. herrerae 0.985 E. reticulata 0.996
E. hypoglauca 0.994 E. revoluta 0.979
E. illinita 0.994 E. rosea 0.998
E. laevis 0.963 E. rubra 0.979
E. ledifolia 0.999 E. schreiteri 0.992
E. leucantha 0.996 E. serrata 0.990
E. megapotamica 0.988 E. tucumanensis 0.989
E. micrantha 0.983 E. virgata 0.993

E. millegrana 0.982
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Reconstruccion filogenética

La reconstruccion filogenética mediante inferencia bayesiana muestra un arbol
(Figura 5), en el cual 10 nodos no tuvieron buen soporte estadistico, los cuales poseen
una probabilidad posterior menor a 0,95. El ancestro comun maés reciente (ACMR) del
Género data de 52,17 + 0,85 Ma, con una divergenciadel clado1y2alos40+ 7y 46 +
6 Ma respectivamente, los cuales incluyen especies de los Andes Norte y centro, a
excepcion de E. pulverulenta, de los Andes Sur. Posteriormente, el clado 3 posee un
tiempo de divergencia de 26,2 = 3 Ma, el cual estd conformado en su mayoria especies
de los Andes Sur, a excepcién de E. myrtilloides y E. polifolia, de los Andes Norte y
centro, respectivamente. El clado 4 incluye en su totalidad especies de los Andes Sur,
con un tiempo de divergencia de 13,7 £ 4 Ma. Finalmente, el clado 5 agrupa especies de

los Andes centrales y Brasil, con una edad de 10,7 £ 2 Ma.

30



@

Fosil: 22 - 26 Ma

[—
—

1 —r

g T —

Fosil: 51,81 - 52.45 Ma

N\

—mm

e

T I T I T I [ I I T T I 1
0

30
Tiempo (Ma.)

80 40 20 10

E. alpina
E. myrtoidea
E, lencantha
E, revoluta
E. callcottiae
E. rubra
E. serrata
a ga,mnaf »

. angustifolla
E. bi’ﬁgc?a
E. megapotamica
E, ledifolia
E, cordobensis
E, incumanensis
E. woglauca
E, favinacea
B. laevis
E. petrophila
B, illinita
E. myrtilloides
E. polifolia
B, flovida
E. rosea
E. virgata
E. discolor
E. piurensis
E. resinosa
E. schreiteri
E. paniculata
E, reticulata
E, pulverulenta
E. herrerae
B. pendula
E. micrantha
E. millegrana

| CENOZOICO

|
[Priofeist]]

Figura 5: Arbol filogenético de consenso obtenido a partir del anélisis Bayesiano. En el recuadro superior

izquierdo se muestra la distribucion del Género con la nomenclatura de colores correspondiente de cada

nodo. La flecha negra corresponde a los nodos utilizados para calibrar la filogenia, con su respectiva edad

y dato utilizado. Los numeros dentro de un circulo corresponde a la homenclatura que se utilizara para

nombrar los nodos. Con un asterisco (*) se marcan los nodos no soportados, con probabilidad posterior

menor a 0,95.
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Reconstruccion del clima ancestral

La temperatura media anual en la cual se habria originado el Género corresponde
a los 13,8°C, con una precipitacion anual de 1.081 mm, esto es un clima mircro a
mesotermal segin Nix (1991, Tabla 5). La comparacion de esta temperatura media anual
(Bio 1) con estimaciones de temperatura del registro fosil, se observa que, si bien, en
ambos casos se obtienen condiciones mesotermales, la reconstruccion filogenética es de
~3°C menos (Figura 6). Ademas, se observa que aproximadamente a partir de los 32 Ma
y hasta y probablemente posterior a los 20 Ma, a juzgar por el registro fésil, el clima
microtermal evoluciona en las Escallonia australes, separandose de aquellas
mesotermales que habitan en los Andes norte y centro, y Brasil, a excepcién de E.
polifolia y E. myrtoidea de los Andes centro y norte respectivamente (Figura 6). Por su
parte, dentro de las especies chilenas, E. pulverulenta se encuentra en el limite entre las
condiciones meso y microtermales, mientras que E. callcottiae es la Unica especie

mesotermal.
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Figura 6: Reconstruccion del nicho climatico de la temperatura media anual para el Género Escallonia en
el tiempo. En rojo se representan las temperaturas estimadas para cuatro formaciones: Formacién Laguna
el Hunco (FLH), Formacion Quinamavida (FQ), Formacion Rio Turbio (FRT), Formacion Rio Leona
(FRL), Formacién Navidad-Goterones (FN-G), y Formacién Navidad-Cerro Los Pololos (FCP). Los

puntos representan las estimaciones, y las barras los rangos de error estandar.

Ademas, en la Figura 7 se observa un patron similar para la temperatura
estacional, temperatura promedio de la estacion mas himeda y temperatura promedio de
la estacion mas fria, donde ademas se observa una estructura en la reconstruccion
filogenética asociada a la distribucion de las especies. Sin embargo, no se aprecia un
patron claro para la temperatura promedio de la estacion mas célida. Segun estas
reconstrucciones, en un comienzo habria sido un clima con baja estacionalidad térmica,

oscilando entre los 10,6 y 16°C.
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Figura 7: Reconstruccion del nicho climatico de la (A) temperatura estacional (Bio 4), (B) temperatura
promedio de la estacién mas himeda (Bio 8), (C) temperatura promedio de la estacién mas calida (Bio

10), y (D) temperatura promedio de la estacion mas fria (Bio 11), para el Género Escallonia en el tiempo.

Al comparar la reconstruccion ancestral de la precipitacion anual con las
estimaciones paleoclimaticas se obtiene un mejor ajuste, ya que coincide con los rangos
de error de éstas, obteniéndose una precipitacion de 1.081 mm, sin embargo, no hay
estructuracion en los nichos en la distribucion actual, al igual que con la precipitacion de
la estacion mas himeda. Sin embargo, para las precipitaciones de la estacion mas célida,
y de la mas fria se observa una mayor estructuracion actual en los nichos climaticos,

asociada a la separacion de los clados aproximadamente a partir de los 47 Ma (Figura 8).
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Figura 8: Reconstruccién del nicho climatico de la (A) precipitacion anual (Bio 12), (B) precipitacion de
la estacién mas himeda (Bio 16), (C) precipitacién de la estacién mas calida (Bio 18), y (D) precipitacion
de la estacién mas fria (Bio 19). En rojo se representan las precipitaciones anuales estimadas para cuatro
formaciones: Formacion Laguna el Hunco (FLH), Formacidon Quinamdvida (FQ), Formacion Rio Turbio
(FRT), Formacién Rio Leona (FRL), Formacion Navidad-Goterones (FN-G), y Formacion Cerro Los

Pololos (FCP). Los puntos representan las estimaciones, y las barras los rangos de error.
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Modelos de evolucion y conservatismo de nicho

Segun los resultados obtenidos de los modelos de evolucién (Tabla 7), se obtuvo
que existe conservacion de nicho filogenético, siguiendo en su mayoria un modelo de
cambio gradual en el tiempo (BM), a excepcion de la Bio 10, Bio 12 y Bio 16 cuyos

modelos de evolucion corresponden a seleccidn estabilizadora (OU).

Tabla 7: Resultados del andlisis de conservatismo de nicho filogenético para cada variable bioclimatica
estudiada, y su valor respectivo de cada modelo de evoluciéon: modelo Browniano (BM), Ornsted
Uhlembeck (OU), y aleatorio (WN), donde en verde se indica los valores mas altos para cada variable.
Ademas, se muestran los resultados obtenidos de la sefial filogenética por medio del parametro “lambda”
de Pagel (1999) para cada variable biocliméatica estudiada. En verde se resaltan las variables que poseen

sefial filogenética. Ademas, se muestra el valor de significancia p —value al comparar con 0y 1.

p-value p-value
Variables| BM ou WN | Lambda (1) | (distinto de 1) | (distinto de 0)
Bio 1 068 | 032 [<0,01 1 1 <0,01
Bio 4 073 | 027 |<0,01 1 1 <0,01
Bio 8 077 | 023 |<0,01 1 1 <0,01
Bio 10 015 | 084 |<0,01 0,95 1 <0,01
Bio 11 0,71 0,29 | <0,01 0,97 1 <0,01
Bio 12 0,04 | 065 | 0,31 0 <0,01 1
Bio 16 0,08 058 | 0,33 0 <0,01 1
Bio 18 056 | 044 [<0,01 1 1 <0,01
Bio 19 0,72 0,28 | <0,01 1 1 <0,01

Al evaluar lambda se obtuvo que 7 de las 9 variables poseen sefial filogenética
(Tabla 7). Las variables Bio 12 y Bio 16 no tienen sefial filogenética, es decir, dichas
variables climéaticas varian aleatoriamente en la filogenia, y, por ende, son

independientes al grado de parentesco.
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Reconstruccion del rango de distribucion ancestral

Para la reconstruccién del rango de distribucion ancestral se obtuvo que el
modelo con mejor ajuste fue DEC (LnL =-44,98), con d =0,005,e=0,yj=0 (Figura9
yFigura 10), sugiriendo que la distribucién inicial méas probable habria comprendido toda
la zona de Los Andes centro y sur, que posteriormente éstas areas sufrieron procesos de
vicarianza, contrayéndose cada rango de distribucion y segregandose en ambas zonas
(~50 — 40 Ma). Luego, desde el sur ocurrié una expansion de area abarcando la zona
centro y sur (~40 — 27 Ma), seguido nuevamente por un proceso de vicarianza entre
centro y sur (~37 — 15 Ma). Finalmente, por medio de un efecto fundador se coloniz6 la
zona norte desde los Andes centrales (~10 Ma); Brasil desde los Andes del sur (~12

Ma); y nuevamente los Andes centrales desde Brasil (~8 Ma).
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Figura 9: Estimacion de la distribuciébn méas probable para cada nodo de la filogenia de Escallonia,
mediante el modelo DEC, donde N corresponde a los Andes Norte, siendo Per( el limite sur; C, los Andes
centrales, comprendiendo los Yungas y la zona Este de la Cordillera; S, los Andes Sur, abarcando Chile

centro-sur; y B, las de Brasil.
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Figura 10: Estimacion de la distribucién del ancestro comin mas reciente para cada nodo, segun el

modelo DEC. Cada gréfico de torta representa la probabilidad relativa de areas de distribucion.
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Discusion

Nuestra reconstruccion filogenética (Figura 5) indica que los clados templados se
encuentran anidados a aquellos de los Andes Norte y centro (Figura 6 y Figura 8). Esta
topologia concordaria con una de las predicciones de la Hipdtesis de Nicho Tropical
(HNT) de Wiens & Donoghue (2004) la cual sugiere que clados templados se
encontrarian anidados a clados tropicales. Similar topologia también fue recuperada por
Zapata (2013) pero incluia, sin soporte a la especie chilena E. pulverulenta. En nuestro
analisis se mantiene incierta la posicion de esta especie (0,52 de probabilidad a
posteriori), agrupandose al interior del clado 2 (Figura 5). Sin embargo, al comparar la
morfologia foliar y floral de E. pulverulenta con las otras especies del Género, ésta
resulta ser mas similar a las especies del clado basal (nodo 1), las cuales se caracterizan
por presentar hojas sobre 7 cm de largo, e inflorescencia en panicula tubular con
abundante nimero de flores. Contrario a lo que ocurre con las especies chilenas, las
cuales poseen hojas pequefias, en su mayoria en promedio a 2,5 cm de largo, y llegando
a un maximo de 6 cm de largo con inflorescencia en panicula con menor nimero de
flores (Figura Anexo 17). Es necesario clarificar la posicion filogenética de E.
pulverulenta para refutar con precision esta prediccion de la HNT. Sin embargo, la
presencia en el registro fosil de Laguna del Hunco (Eoceno de Patagonia Argentina) de
restos de Escallonia similares a E. pulverulenta y las especies del clado 1 (Wilf com
pers) suguieren un origen austral y por ende un anidamiento de los taxa tropicales dentro

clados templados.
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De acuerdo a la HNT, los clados tropicales se habrian expandido hacia latitudes
templadas durante el Eoceno, cuando las condiciones eran mas calidas durante este
periodo. EI ACMR en Escallonia tendria una edad de 52,17 Ma, tiempo del 6ptimo
termal del Eoceno Temprano y nuestro andlisis de distribucion del &rea ancestral DEC
sugiere que Escallonia se habria distribuido en forma continua desde el centro al sur del
margen Oeste de Sudamérica (Figura 9, y Figura 10). Este resultado no concuerda con lo
previamente descrito por Zapata (2013), quien sugiere que Escallonia se habria
originado en los Andes Tropicales (Andes centro y Norte de nuestro analisis, Figura 2)
expandiendo su distribucion hacia el sur incluyendo el sur de Brasil. Como se menciono,
el ACMR de Escallonia seria del Eoceno temprano. Durante este perido las estimaciones
paleoclimaticas suguieren temperaturas globales de entre 8° a 12°C mas elevado que en
la actualidad (Zachos, 2001), gradientes de temperaturas ecuador-polo menos
pronunciado y condiciones tectonicas en la cual Sudamérica, Antartica y Australia se
encontraban unidos, y los Andes no poseia las alturas actuales (Jaramillo & Cardenas
2013, Hinojosa & Villagran 1997). La presencia de Escallonia en el registro fosil de
Laguna del Hunco (42°S Patagonia Argentina) indica que el Género se habria
distribuido en el area bajo condiciones de clima mesotermal con temperaturas medias
anuales de 17,2 + 2,3 °C y precipitaciones de 1673 + 426 mm. (Hinojosa 2005). Nuestra
estimacion de 13.8°C y precipitaciones anuales de 1000 mm (Figura 6 y Figura 8), si
bien levemente inferior a 14°C, concuerda con un clima mesotermal para el Eoceno
temprano. Estas condiciones mesotermales se habrian extendido en latitudes medias (>
30° S) y altas del Paleoceno y Eoceno de Sudamérica (Jaramillo & Cardenas 2013) lo

que implica que el area de diversificacion inicial del género fuese en latitudes templadas.
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La actual distribucion de las especies andinas centro-norte que incluyen el clado 1, E.
herrerae, E. pendula, E. micrantha y E. millegrana, actualmente habitan latitudes
tropicales pero bajo condiciones de clima mesotermal (Tabla Anexo 1), desde los 1669
m.s.n.m. en la selva montana de Yungas (E. millegrana) hasta por sobre los 2200 a 2800
metros en los Andes Centro y Norte (Tabla Anexo 1), condiciones no presentes durante

el Eoceno.

Las condiciones microtermales que observamos en nuestro modelo de
reconstruccion de temperatura media anual (Figura 6) habrian surgido durante el
Oligoceno y son coincidentes con los descensos globales de temperatura (Zachos et al.

2001) y el registro fosil de patagonia austral (Gutiérrez y col., 2017).

Finalmente, la HNT postula que los linajes habrian ocupado latitudes altas
conservando su nicho. Efectivamente, nuestro andlisis muestra la conservacién de nicho
(modelo Browniano de evolucion, Tabla 7) a excepcién de la Bio 10, Bio 12 y Bio 16
cuyos modos de evolucién corresponden a Orstein — Uhlembeck (OU), en el cual los
rasgos evolucionan constrefiidos por seleccién hacia a un éptimo, como en el caso de
seccion estabilizadora (Hansen, 1997). Cuando opera un modelo de evolucion BM,
indica que la diferencia entre las especies se acumula en el tiempo, debido a que, al
heredar el nicho de su ancestro, divergen lentamente. Por su parte, cuando opera un
modelo de evolucion OU, indica que los rasgos estan evolucionando muy lento en
relacion a los cambios ambientales, y las especies tardan en adaptarse a un nuevo 6ptimo
(Cooper y col., 2010), ademés, se obtiene una respuesta multimodal luego de la

especiacion, donde hay un solo 6ptimo por rama en la filogenia (Butler & King, 2004).
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Por lo expuesto previamente, el Género Escallonia no se habria originado en
latitudes tropicales, y migrado hacia zonas templadas como propone la HNT, sino que
habria seguido el patron opuesto, conservando su nicho mesotermal, similar a lo
propuesto para Nothofagus (Hinojosa y col., 2016). El analisis de distribucion del area
ancestral DEC sugiere que Escallonia se habria distribuido en la zona central y sur de
Cordillera de Los Andes, y, que posteriormente se habria segregado entre centro y sur,
finalizando con la colonizacion de la zona norte de Los Andes y Brasil, por medio de

procesos de vicarianza y dispersion (ampliacion de rango).

Segun los modelos de distribucion asociados a la cladogénesis propuesto por
Matzke (2014), habria ocurrido una simpatria al comienzo (~52 Ma), encontrandose
especies distribuidas en los Andes Centro-Sur, Centrales y Sur, siendo esta ultima la
zona de distribucién que se mantuvo en el tiempo en E. pulverulenta. Posteriormente, a
los ~ 31 £ 5 Ma ocurrio vicarianza, separando la zona Centro-Sur, en Centro y Sur. Este
evento concuerda con el periodo de separacion entre Antartica y Australia, el cual
comenzé alrededor de los 38 Ma (Hinojosa & Villagran 1997), lo cual llevé a que
disminuyeran las temperaturas oceanicas globales, seguido por la glaciacién del Este de
la Antértica, y el descenso en el nivel del mar (Kvasov & Verbitski 1981),
pronunciandose el gradiente térmico entre el tropico y el polo sur. Por su parte, en los
Andes de Patagonia se documento la presencia del efecto de sombra de lluvia hace 34
Ma (Gutiérrez y col., 2017). Ademas, para ese periodo ya habia comenzado a alzarse la
Cordillera de los Andes, alcanzando ~1500 m.s.n.m. a los ~25 Ma (Garreaud y col.,

2010). De este modo, los nuevos habitats en altura habrian proporcionado condiciones
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climéticas més frias, y le habria permitido habitar en latitudes tropicales, pero en zonas

mesotermales.

Posteriormente, en el Mioceno, entre los 15 £ 3 Ma ocurre una ampliacién en la
distribucion del clado de los Andes Sur, hacia los Andes centrales, seguido por un
proceso de vicarianza a los 13 + 3 Ma, separandose E. illinita hacia el Sur, del clado del
centro. Ademas, ocurre la principal dispersion hacia los Andes Norte en distintos clados
de la filogenia, pero en el mismo rango temporal, entre los 15 y 5 Ma, a excepcion de E.
resinosa, la cual es la més reciente (0,1 a 3 Ma). En este periodo ocurren fuertes pulsos
de alzamiento Andino, alcanzando entre 3 y 4 km de altura, entre los 15 y 10 Ma
(Garreaud y col., 2010; Gutiérrez y col., 2017), como también, la separacion entre
Antartica y Sudamérica, entre los 23 y 12 Ma, lo cual llevo a la glaciacion completa de
Antartica, y el descenso en las temperaturas oceanicas globales (Kvasov & Verbitski
1981). Este evento, en conjunto con el surgimiento de la Corriente de Humboldt habria
influido en el origen del Desierto de Atacama (Alpers & Brimhall 1988; Hinojosa &

Villagran 1997).

A los 8 = 2 Ma ocurre una expansion de rango desde Los Andes centrales a
Brasil, coexistiendo en simpatria ambas zonas, y posteriormente, una vicarianza hacia
Los Andes centrales. Este evento es posterior a las transgresiones marinas ocurridas
entre 15 y 13 Ma, donde se ha propuesto que la Patagonia Argentina, y las costas del
Este de Brasil estaban sumergidas (Hernandez y col., 2005), pudiendo actuar como

barrera vicariante entre las especies distribuidas en Brasil y los Andes centrales.
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Destaca en nuestro analisis el anidamiento de las especies distribuidas en Brasil
junto a clados templados, lo cual se contradice en parte con la HNT. Sin embargo, este
patron se observa también en el Género Myrceugenia (Murillo y col., 2016), donde se ha
propuesto que inicialmente existia un area de distribucion mayor a la actual y continua
que se fragmentd por la combinacién de cambios geoldgicos y climéaticos que
ocurrieron durante el Mioceno (23 a 5 Ma.), como los pulsos finales de levantamiento
Andino, el consecuente efecto sombra de lluvia, vientos himedos del Este y Oeste, y las

transgresiones del mar Paranaense (Landrum, 1981; Hinojosa & Villagran 1997).
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Conclusion

Nuestro trabajo suguiere que el ACMR de Escallonia se habria distribuido en la
zona centro y Sur de la Cordillera de los Andes, bajo los 30° de paleolatitud Sur, en
condiciones mesotermales durante el Eoceno. Esto estaria apoyado por el registro fosil
méas antiguo del género (Patagonia Argentina) y la ausencia de condiciones
mesotermales en latitudes tropicales. A partir del aumento del gradiente térmico Ecuador
polo como producto de la caida global de las temperaturas del limite Eoceno/Oligoceno,
Escallonia habria colonizado nuevas areas en latitudes bajas, como los Andes Norte,
siguiendo su nicho mesotermal, el cual se iba generando a medida que los Andes se
elevaba. De este modo, los nuevos habitats andinos habrian mantenido las condiciones
mesotermales, funcionando como corredor bioldgico para Escallonia. Por su parte, el
surgimiento de la Corriente de Humboldt, el origen del Desierto de Atacama, y las
trasngresones marinas del mar Paranaense habrian influido en la separacion Este-Oeste
de las especies, y la colonizacion de Brasil, por medio de expansién del rango de
distribucion desde los Andes centrales. La condicion microtermal seria derivada, y
habria evolucionado més recientemente (Oligoceno) en las especies que habitan en

zonas templadas.

Por lo expuesto previamente, Escallonia no se habria originado en la zona
tropical y migrado hacia el Sur, como propone la HNT, sino que seguiria el patron
opuesto, hacia el tropico, como ocurre con el Género Nothofagus (Hinojosa y col.,

2016).
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Tabla Anexo 1: Valores obtenidos de PNO ponderado para cada especie en las 9 variables biocliméticas
analizadas.

Especie Bio 1|Bio 4 |Bio 8| Bio 10| Bio 11| Bio 12 | Bio 16 | Bio 18 | Bio 19
. alpina 71[(3985| 35| 123 2,0[1038,1| 479,9| 1239| 4477
. angustifolia 8,4[2655| 89| 114 46| 101,8| 62,6| 401| 26,7
_bifida 17,012958| 17,7\ 20,6| 13,3|14845| 508,5| 487,3| 271,1
. callcottiae 139/231,8| 12,3| 16,9| 11,0/1011,4| 503,5| 123,1| 367,3
. cordobensis 15,7 |471,4| 21,2| 21,7 95| 6425 297,3| 291,4| 34,8

. discolor 158| 52,3| 156| 16,4| 151|1459,7| 572,4| 263,8| 4584
. farinacea 17,4]2495| 19.9| 203| 14,0|1553,8| 612,3| 563,2| 222,1
. florida 9,1/3839| 48| 142| 4,3|1407,2| 734,7| 1054 6904
. gayana 10,6/347,7| 69| 152| 6,3|1633,7| 813,1| 142,8| 7618
. herrerae 141] 81,1] 135| 138| 11,9| 960,8| 431,8| 307,7| 957
_hypoglauca | 16,3]247,9| 185| 19,0| 12.8| 976,6| 484,6| 414,1| 825
. illinita 9,8/386,7| 56| 147| 47| 5759| 3285| 334/ 3086
. laevis 16,0]232,0| 17,8] 18,7| 12,3|1588,2| 630,2| 571,4| 2253
. ledifolia 153/268,2| 18,3| 18,6| 11,8|1630,2| 516,6| 504,6| 3314
. leucantha 9,4|3565| 54| 140| 4,7(1506,7| 734,2| 141,6| 692,7
. megapotamica| 17,1]324,6| 19,5 21,6 13,3/1506,0| 4851 456,4| 2985
. micrantha 147] 52,9| 130| 133| 12,1]1041,0| 4354| 299,6| 202,8

. millegrana 17,91270,6| 205| 209| 14,1| 853,8| 440,6| 373,4| 57,3
. myrtilloides 12,7| 69,7 126| 12,9| 11,4|1402,7| 552,0| 402,1| 260,7
. myrtoidea 9,8]412,3] 52| 152 45| 816,9| 466,5| 429| 438,55
. paniculata 16,7| 52,6| 16,5| 16,9| 15,8|1624,4| 617,2| 441,2| 342,3
. pendula 16,0| 53,4| 15,7| 16,1| 14,8|1168,5| 470,9| 314,5| 237,2
. petrophila 16,1/282,3| 17,7| 19,6| 12,3|1627,4| 487,3| 468,2| 360,2
. piurensis 14,2| 80,2| 14,8 150| 12,9| 700,7| 327,7| 291,0] 53,1
. polifolia 13,0] 53,1| 13,3| 13,5| 12,2| 988,2| 383,5| 314,9| 1048
. pulverulenta 126/352,1| 8,8| 17,2 8,211027,0| 558,2| 77,7| 508,1
. resinosa 11,81129,7| 118| 12,1 9,0/ 800,6| 4150| 326,6| 44,6
. reticulata 17,711844| 195| 196| 150| 747,8| 376,3| 3489| 619
. revoluta 11,63656| 65| 158 59/1226,4| 646,5| 93,7| 601,9
. rosea 8,8(3736| 46| 13,8 4,111621,4| 788,2| 154,7| 746,8
. rubra 9,7/3559| 54| 140 46|1511,4| 690,5| 176,0| 647,1
. schreiteri 16,4|2285| 18,4| 189| 13,1| 9754| 498,9| 3875| 67,8
. serrata 55[3109] 50 94 14114112| 477,6| 339,5| 384,0
. tucumanensis | 17,3/368,3| 21,2| 21,6| 12,2| 733,3| 390,8| 371,3| 32,0
. virgata 783841 42| 12,7 2,911149,6| 546,4| 122,4| 513,5

m|m|m{m/ m/Mm,/m/|Mm]/|m}|Mm/|m/m, m,/m,/m,;m,|m,;m; m,/m/ m,m,;m,;m,;m; /m;|m/ m,|m,m,/Mm/ M /M /M /M
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Tabla Anexo 2: Valores de altura minima, maxima y promedio en la que habita cada especie, donde S los
Andes Sur; C, Los Andes Centrales; B, Brasil; y N a Los Andes Norte y Centro.

Especie Altura Altura Altura Zona
minima maxima promedio

E. alpina 31 2787 1419.3 S
E. angustifolia 1130 3940 2481.3 C
E. bifida 7 1863 1008.7 B
E. callcottiae 5 428 2394 S
E. cordobensis 298 2005 855 C
E. discolor 203 3840 2449.6 C
E. farinacea 603 1897 968.7 B
E. florida 157 2251 1091.7 S
E. gayana 47 1184 561.6 S
E. herrerae 125 3949 2811.2 C
E. hypoglauca 203 3470 2260.5 e
E. illinita 61 3694 1459.4 S
E. laevis 9 2503 1284.9 B
E. ledifolia 768 1639 1047.2 B
E. leucantha 27 1824 588.7 S
E. megapotamica 2 1318 678.6 B
E. micrantha 196 3406 2427.9 N
E. millegrana 146 2865 1669.2 C
E. myrtilloides 27 4816 3029.5 N
E. myrtoidea 225 3396 1585.8 S
E. paniculata 90 3482 2132.9 N
E. pendula 159 4209 2241.6 N
E. petrophila 2 1415 766.2 B
E. piurensis 1588 3036 2328.9 C
E. polifolia 1938 3576 2709.3 C
E. pulverulenta 7 1824 585.3 S
E. resinosa 203 4733 3162.5 N
E. reticulata 614 2385 1654.7 C
E. revoluta 3 1827 713.9 S
E. rosea 27 1705 1000.2 S
E. rubra 0 1824 687.5 S
E. schreiteri 1171 3532 2193 N
E. serrata 7 1824 540.7 S
E. tucumanensis 387 2063 1378.1 C
E. virgata 4 2291 1102.6 S
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Figura Anexo 8: PNO de la temperatura media anual (Bio 1) para el clado 3.
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Figura Anexo 9: PNO de la temperatura media anual (Bio 1) para el clado 5.
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Figura Anexo 10: PNO de la precipitacion anual (Bio 12) para el clado 1.
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Figura Anexo 12: PNO de la precipitacion anual (Bio 12) para el clado 3.
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Figura Anexo 13: PNO de la precipitacion anual (Bio 12) para el clado 4.
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Figura Anexo 14: PNO de la precipitacion anual (Bio 12) para el clado 5.
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Figura Anexo 15: Filogenia obtenida por el inferencia Bayesiana. Las barras indican el 95% de HPD.
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Figura Anexo 16: Numero asignado a cada nodo de la reconstruccion filogenética mediante analisis
Bayesiano
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Tabla Anexo 3: Valores obtenidos de la reconstruccion del clima ancestral para cada nodo en la filogenia.

Nodo | Biol | Bio4 | Bio8 | Biol0 | Bioll | Biol2 | Biol6 | Biol8 | Biol9
1 1138]2104|128| 16,2 | 10,8 |10954|510,5 | 254,8 | 304,7
2 |145|2157|12,6| 16,0 | 10,5 |1147,1|525,7 | 268,5|319,8
3 |145|3040| 82 | 144 | 6,6 |1250,3|581,7|191,7|475,6
4 1158316,3| 76 | 144 | 6,2 |1296,0| 6055|1799 | 515,5
5 [1493224| 72 | 141 | 57 |1274,2|587,7 | 175,6 | 506,1
6 [13,3|3248| 75| 146 | 6,2 |1190,0|571,2|143,9 | 493,5
7 |11,0(358,2| 62 | 144 | 51 |11654|577,2]119,1|523,0
8 [11,0/389,7| 49 | 140 | 3,9 |1006,8|507,9| 95,3 | 469,7
9 |125|360,1| 6,0 | 14,7 | 53 |1299,5|652,7 | 118,1 | 605,9
10 [12,5(329,7| 59 | 125 | 3,9 |1399,0(585,3 2304|5124
11 |14,31306,4| 8,0 | 14,3 6,4 |1221,7|567,2|190,6 | 461,7
12 [14,4]2932| 86 | 144 | 6,9 |1207,6|557,0|203,2 | 4375
13 |14,41251,6|105 | 14,7 8,3 |1091,2|478,5 | 240,2 | 319,6
14 [16,3[294,4111,3| 156 | 8,1 | 928,5 | 404,9 | 224,6 | 262,5
15 [16,0(291,1[149] 17,0 | 9,6 | 942,0 | 369,4 | 3045 | 182,2
16 |16,3]296,7]17,3| 18,8 | 11,2 | 11554 |437,2|390,6 | 201,1
17 [16,3]297,8]|18,3| 19,7 | 12,1 |1358,7|472,1 | 439,4 | 253,4
18 |16,3|313,7]19,3| 21,1 | 13,1 |1426,1| 484,6 | 455,5 | 266,6
19 [17,0[300,0[18,4| 194 | 11,8 |1163,0| 462,0 | 418,6 | 176,0
20 |12,813249|19,3| 20,0 | 11,7 | 973,7 | 430,9 | 390,7 | 110,5
21 | 953882206 21,1 | 111 | 7832 |373,0|351,2| 59,1
22 | 95 |267,7|18,6| 19,6 | 12,7 |1458,1|545,8 | 502,5 | 236,5
23 91 (260,7|/18,0| 19,3 | 12,4 |1557,9|554,4 | 514,0 | 274,0
24 110,0)1248|12,1| 13,7 | 10,6 |1160,7|471,4 | 319,1 | 228,4
25 |10,0|350,2| 6,0 | 141 | 51 |1412,0|693,3 | 154,4 | 624,9
26 | 8,7 |1741|148| 16,6 | 12,2 |1121,4|505,2 | 313,7 | 249,5
27 |10,6)157,3|154| 165 | 12,6 |1067,0| 488,6 | 322,8 | 200,2
28 110,2)1104,9|146| 153 | 12,7 |1058,3|466,8 | 299,5 | 217,1
29 11061049138 14,1 | 11,5 | 853,2 | 403,2 | 305,7 | 105,0
30 [14,7)137,01169| 17,7 | 143 |1164,5|499,6 | 367,9 | 2179
31 |15,0]206,4|13,0] 16,3 | 11,1 |1056,6 | 499,1 | 2445 | 2934
32 |145)1539|145]| 16,1 | 12,3 |1027,7| 468,0 | 289,8 | 210,4
33 |13,4] 96,1 |146| 153 | 13,0 |1052,3|456,9 | 304,0 | 181,1
34 116,3]|159,1/16,0] 16,8 | 12,8 | 974,2 | 448,0 | 320,9 | 156,9
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Figura Anexo 17: Comparacion entre las reas foliares de las especies segln su zona geogréfica, y a partir
de datos de largo y ancho obtenidos de literatura y de herbarios digitales, como: Neotropical Herbarium
Specimens, Herbario Virtual Austral Americano, SEINet: Arizona — New Mexico Chapter, Cooperative
Taxonomic Resource for American Myrtaceae, Natural History Museum.
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