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RESUMEN

El género Nothofagus muestra conservatismo de nicho climatico ya que la evolucién de sus
tolerancias climaticas ha sido relativamente estable desde la divergencia del género hasta la
actualidad. Esto ha sido demostrado por la presencia de sefial filogenética en las variables
climéticas como precipitacién anual, precipitacion media de la estacién mas calida, precipitacion
media de [a estacién més seca, temperatura media anual, temperatura media de la estacion mas
fria y temperatura media de la estacién mas célida. Estas variables, a excepcion de las temperatura
extremas, han evolucionado bajo un modelo Browniano donde los cambios han sido graduales. La
T. media de la estacion mads fria y la T. media de [a estacién mas célida han evolucionado bajo un
modelo OU, que denota seleccion en los extremos del rango hacia valores dptimos. Junto a esto, y
de manera general, se ha demostrado que las tolerancias climaticas ancestrales han oscilado a [a

par con [os cambios climaticos acaecidos durante los periodos geoldgicos.

El resultado del test equivalencia al interior de los subgéneros demuestra que generalmente
especies hermanas tienen mayor sobreposicidn de nicho, y por tanto, especies mdas cercanas
filogenéticamente tienen mayor parecido. Sin embargo, las tolerancias climdticas promedio entre
los subgéneros templados (Lophozonia, Fuscospora y Nothofagus) y el subgénero tropical -
Brassospora-, son bastante diferentes entre si y demuestran nula equivalencia de nicho. Esto se
debe a que las especies de Brassospora se han adaptado a ambientes tropicales ocupando la
porcién cilida del nicho climatico realizado del género y por otra parte, especies de subgéneros
templados presentan tolerancias climaticas templadas, ocupando la parte fria del nicho realizado.
De esta forma, se induce que el rango climatico de la totalidad del género Nothafagus fue y sigue

siendo amplio, manteniendo su nicho conservado.
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ABSTRACT
Nothofagus genus shows climatic niche conservatism due to the relative stable evolution of their
climatic tolerances since the divergence of the genus until today. This has been proved by the
presence of a phylogenetic signal over climatic variables such as annual precipitation, precipitation
of the warmest quarter, precipitation of the driest quarter, annual mean temperature, mean
temperature of the coldest quarter and mean temperature of the warmest quarter. These
variables, except the extreme temperatures, have evolved under a Brownian model with gradual
changes. Mean temperature of the driest quarter and mean temperature of the warmest quarter
have evolved under an QU model, which describes a stabilizing selection toward op'éima] values,
Furthermore, it has been proven that ancestral climatic tolerances have ranged along climatic

changes occurred during geological times.

The result of the equivalency test into subgenera shows that sister species have more niches
overlap; therefore, closer species {phylogenetically speaking) have greater resemblance.
Nevertheless, mean climatic tolerances between temperate subgenera (Lophozonia, Fuscosporg
and Nothofagus) and tropical subgenus —Brassospora-, are quite different from one another and
shows no niche equivalency. This is because species of Brassospora subgenus have adapted to
tropical environments occupying the warmest portion of realized climatic niche of the genus and,
on the other hand, species of the temperate subgenera have temperate climatic tolerances,
occupying the coldest portion of realized niche. Thus, climatic range of the total Nothofagus

genera it was and remains wide with the conservatism of its niche.
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Capltulo 1. INTRODUCCION

El nicho climatico corresponde a los requerimientos y condiciones climaticas que necesi'ta
una especie para vivir y reproducirse (Broennimann y col., 2007, Broennimann y col., 2012,
Holt, 2009). El estudio del nicho climatico v la evolucién de tolerancias climdticas de las
especies a lo largo de una amplia escala temporal y espacial, ha sido de gran interés para la
ecologfa ya que permite conocer estados de divergencia (Guerrero y col., 2011), especiacién
en diferentes paisajes (Evans y col., 2009, Peterson, 2001), estimacién de distribuciones
geograficas pasadas (Ackerly, 2009) y explicacién de los patrones biogeogréficos actuales de
las especies {Peterson y col., 2011a). Ademds el estudio del nicho ecolégico y su relacién con
forzantes climéticas permite definir las condiciones bajo las cuales podria ocurrir evolucién

adaptativa (Holt, 2009).

Recientemente, ha surgido el concepto de Conservatismo de nicho, definido como la
retencién de los requerimientos o rasgos que una especie posee respecto de sus ancestros
(Ackerly, 2009, Broenniman y col., 2012, Hadly y col., 2009, Peterson y col., 1999, Prinzing ¥
col., 2001, Wiens& Graham, 2005, Wiensy col., 2010). El conservatismo de nicho climatico es
una aproximacion o medida de cuin constante es una especie a través de su rango o historia
evolutiva (Ackerly, 2009). Si bien, el conservatismo de nicho ha sido considefado como un
principio {Wiens y col., 2010), se ha documentado gue, frente a cambios significativos del
ambiente, las especies también pueden sufrir cambios en sus requerimientos de nicho

produciendo asi diversificacién ecoldgica.




El estudio de la evolucién del nicho climético puede ser abordado a nivel de especies,
comunidad y clados, slendo este dltimo generalmente un linaje o nicho filogenético. El
“Conservatismo de nicho filogenético” sugiere que especies mas cercanas filogenéticamente
tienen mayares semejanzas ecolégicas {Losos, 2008). El conservatismo de nicho climatico es
visto como un proceso ecolégico y evolutivo y tamblén como un patrén resultante, pero su
importancia radica en que de haber un cambio, éste puede surgir de una serie de procesos y
mecanismos de diversificacién adaptativa segin las nuevas condiciones climdticas a las
cuales se ven sometidos los linajes (Ackerly, 2009). De esta forma, el analisis del
conservatismo de nicho climatico es un marco conceptual adecuado con el cual contrastar
informacidn de los requerimientos climéticos de las especies y permite entender por una
parte, las causas de [os patrones actuales de distribucion geografica y por otra parte, inferir la
historia biogeografica y distribuciones pasadas de fos linajes {Wiens & Donoghue, 2004,

Martinez-Meyer y col., 2004, Martinez-Meyer, 2006, Nogués-Bravo, 2009).

La introduccion de [a variable “tiempo” en el estudio del nicho climético de especies y
distribuciones geogréficas conlleva a estimar procesos evolutivos que infieren la respuesta de
las especies a los cambios ambientales a través del tiempo (Peterson y col.,, 2011). Las
respuestas a estos cambios son variados {Ackerly, 2003}. Estudios r:!emuestran que [as
especies tienden a desplazarse hacia sitios que retnen las condiciones climaticas necesarias
para su sobrevivencia (Broennimann y col., 2007); otros estudios, demuestran similitudes

entre especies de distribucién disyunta, {Ricklefs&Latham, 1992, Qian & Ricklefs, 1992).

Otra forma de conocer el conservatismo de nicho climdtico es analizar las distribuciones

geogréficas actuales y sus tolerancias climaticas en conjunto con las relaciones filogenéticas




que taxa presentan dentro de su clado. El estudio de Evans y col., 2009 muestra la existencia
de una fuerte disparidad climética y evolucion del nicho climatico en el género Oenothero
entre los subclados californica y deftoides. Dentro del concepto de conservatismo de nicho
filogenético, el poder identificar y rastrear la sefial filogenética en atributos de nicho, permite
exarninar si los patrones evolutives dentro de un clada obedecen en mayor o menor medida
a una mantencidén de los requerimientos de nicho. Asi las tolerancias a variables climaticas,
como es el caso de temperatura y precipitaciones, pueden ser rasgos del fenotipo
susceptibles de ser mapeados en una filogenia determinada {Yessom & Culham, 2006,

Yessom & Culham, 2009).

El género Nothofagus, es considerado un taxa fcono de la evolucién de las floras del
Hemisferio Sur, y es un muy buen candidato para evaluar hipétesis relacionadas con
conservacion del nicho, debido a fas grandes fluctuaciones climaticas a las que se ha visto
sometido. Este género pertenece a la familia Nothafagaceae, con distribucidn disyunta en
Nueva Zelanda, Australia, Tasmania, Nueva Caledonia y Sudamérica, ocupando
climéticamente desde regiones templadas a tropicales (Fig.1) (Manos, 1997, Knapp y col.,
2005, Setoguchi y col., 1997, Cook & Crisp, 2005, Sauquet y col., 2012). Este patrdn disyunto
de su distribucién geografica actual es explicado tanto por procesos vicariantes {producto del
desmembramiento del Gondwana), como tamhbién por dispersién a larga distancia (Knapp v

col., 2005, MacGlone, 2005)




Figura N°1 Distribucion actual del género Nothofagus
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Nothofagus tradicionalmente se ha dividido en cuatro subgéneros (Brassospora, Fuscospora,
Lophozonia y Nothofagus (Hill & Read, 1991; Zhang, 2011), y recientemente Heenan &
Smissen, 2013, elevaron a estos 4 subgéneros a nivel de género, cambiando el nombre
Brassospora por Trisyngine. Sin embargo, este cambio aun no se encuentra reconocido por

AngiospermPhylogenyGroup (http://www.mobot.org/MOBOT/research/APweb, jueves 14 de

Agosto, 2014), por lo tanto, en esta investigacion se trabaja de acuerdo a la clasificacion de

Nothofagus (BLUME) como género.

Nothofagus presenta un largo biocrén desde su formaciéon como linaje desde el Cretacico
superior, c.a.72.1 Ma (Heads, 2006, Sauguet y col., 2012). El registro fésil apoya este origen

Cretacico con el hallazgo de cuatro tipos polinicos actuales encontrados en depodsitos del




Cratécico de la Antartica {83 Ma) (Hill & Dettmann, 1996) y en Sudamérica en Mastrichtiano
(Cretdcico superior, 70 Ma). Estos tltimos registros sugieren gue el género presenté una
distribucién continua en altas latitudes (>609 5) durante el Mesozoico {Setoguchi y col., 1997,
Zhang, 2011). Las divergencias de los subgéneros habrfan ocurrido entre el Eoceno medio y
Oligoceno. Para Lophozonia |a separacion del resto del género se estima en 42.0 (31.5-55.3)
Ma.; para Fuscospora en 30 (10.9 -49.5) Ma.; para Brassospora en 2 6.1 {13.9-38.9) Ma. y

para Nothofogus en 24.2 (11.1-39.8) Ma. {Sauquet y col., 2012).

Actualmente el género consta de 35 especies, en los bosques de latitudes tropicales se han
recanocido 19 especies pertenecientes al subgénero Brossospora. En las tierras altas de
Nueva Guinea se han reconocido 14 especies y en Nueva Caledonia se distinguen cinco
especies desde los 610 a 1.350 metros sobre el nive! del mar (Read and Hope, 1997, Heads,
2006}. En Nueva Zelanda existen cinco especies de Nothofugus en el noreste de la ista del sur,
N. fusca, N. truncata, N. solandri y N. cliffortipides pertenecen al subgénero Fuscospora y N.
menziesii que tiene mayor cercania filogenética con N. cunninghamii de Tasmania que con las
otras especies de Nueva Zelanda (Ogden y cal.,, 1996), ambas pertenecientes al subgénero
Lophozonia, En Australia y Tasmania hay tres especies que dominan los bosques frios —
templados, en los bosques de mas al norte se encuentra N. moorei sobre 500 metros el nivel
del mare i.ntegra el subgénero Lophozonia junto a N. cunninghamii. Este (ltimo se distribuye
mas ampliamente en los bosgues lluviosos templados-frio de Victoria y Tasmania {Read y
Brown, 1996}. N. gunni es endémico de Tasmania y es el dnico drbol caducifolio existente en
Australia (Read y Brown, 1996) y pertenece al subgénero Fuscospora junto a especies neo
zelandesas y una especie sudamericana. En Sudamérica, seglin Donoso, 1996 se registran 9

especies, de las cuales siete se encuentran en Chile central, tales como: N. alessandrii,




N.obligua, N.glauca, N. feonii hibrido entre las dos Ultimas (Espinosa, 1928) y N. macrocarpa
(Vasquez y Rodriguez, 1997). Los Nothofagus presentes en los bosques templados del sur de
Chile y Argentina son N. alpina, N. nitida, N. dombeyi, N. betuloides, N. antarctica. La primera
especie junto a N. obligua, N. glauca y N. macrocarpa son las especies sudamericanas del
clado Lophozonia. N. nitida, N. dombeyi, N. betuloides, N. antdrctica y N. purnilio componen

la totalidad del subgénero Nothofagus.

La evolucién del género estd ligada a los cambios tectdnicos y climaticos acaecidos desde
fines del Creticico. El desmembramiento del Gondwana comienza con la separacion de
Nueva Zelandia hace aproximadamente 80 Ma. (Manos, 1997). El segundo evento vicariante
fue la separacion de Australia y Sudamérica de Antdrtica debido a [a apertura del mar de
Tasmania en el Eoceno superior hace 35 Ma. (Knapp y col., 2005, Swenson y col., 2001). E|
tercer evento vicariante, ocurrié en el Mioceno inferior con la separacion de Sudamérica y
Antdrtica (23 Ma.), alcanzado su mayor desconexién durante el Mioceno medio a superior
hace 14-12 Ma. (Hinojosa & Villagran, 1997). El cambio en la posicién de las masas terrestres,
desde el Cretdcico Tardio hasta el limite entre el Eoceno y Oligoceno {33.9 Ma.} impactd las
condiciones climaticas del hemisferio sur, por ejemplo: cambios en los fotoperiodos entre
inviernos y verano, cambio en los niveles de CO,, reduccién de la temperatura y disminucién
en los montos de precipitaciones. 5in embargo, a partir de los 35 Ma. (Oligoceno) se produjo
un aumento de las temperaturas superflciales del mar hasta alcanzar un maximo en el
Mioceno Medio (17 — 15 Ma.) (Zachos vy col., 2001). A esta fase célida -situada en el centro
sur de Sudamérica- le sigue un progresivo enfriamiento del clima debido al establecimiento
de la actual capa de hielo en la Antértida cubriéndola completamente a partir de los 10 Ma.

{Zachos y col., 2001). Estos cambios influenciaron [a distribucién geogréfica de la flora del




Cenozoico ya establecida. Asi el género Nothofagus es un componente importante en la flora
de las altas fatitudes por mas de 60 millones de afios, teniendo que sobrevivir a los cambios

climdticos ya descritos.

Conocer la respuesta de las especies actuales del género Nothofugus a los cambios climaticos
sucedidos desde el terciario es crucial para entender la evolucidn climética de otros taxa
gondwanicos con distribucién templada y tropical en la actualidad (Crisp y col., 2009;
Villagran& Hincjosa 1997). Asi en la presente tesls, evaluamos la evolucion climatica del

género Nothofagus bajo la hipétesis del Conservatismo del nicho climatico.

De esta manera nos preguntamos si, élas especies del género Nothofagus conservan sus
tolerancias climaticas durante su evolucién?, y écudles son los modos de evolucidn

asociados?

Para responder estas preguntas se ha planteado la sigufente hipétesis:

1.1 HIPOTESIS

1.- Dado el principio de conservatismo de nicho y segtin la distribucién actual de Nothofagus
se esperaria que, a pesar de las fluctuaciones climdticas en el hemisferio sur desde finales del
Cretdcico hasta la actualidad, el género tenga una evolucion lineal de sus tolerancias

climaticas bajo un modelo de evolucion browniano.

2. Dada las condiciones climaticas fluctuantes, se esperaria que especies con mayor cercania
filogendtica tengan nichos climiticos mds similares. En segundo lugar, se esperarfa que

subgéneros més cercanos filogenéticamente tengan nichos climaticos més parecidos,




Los objetivos que permiten testear fa hipétesis son:

1.2 Objetivo General

Determinar la evolucion del nicho climatico y su conservacion en el género Nothofagus

1.3 Objetivos Especificos

a. Determinar el nicho climético actual del género Nothofagus.
b. Determinar las tolerancias ancestrales del género.

¢. Determinar el grado de superposicién de nicho climético entre subgéneros y al
interior de los subgéneros.

d. Determinar las relaciones entre superposicidn de tolerancias climaticas y tiempos de
divergencias en Nothofagus.

e. Determinar la sefial filogenética de las variables climaticas que determinan el nicho
con mayor influencia y su modo de evolucidn en la filogenia del grupo.




Capitulo 2. METODOS

De un total de 35 especies que posee el género se han utilizado 28 especies distribuidas en;
Nueva Zelanda: Nothofagus menziesii, Nothofagus solandri, Nothofagus fusca, Nothofagus

truncata.

Australia: Nothofagus moorei y Nothofagus cunninghamii

Tasmania: Nothofagus gunni, Nothofagus cunninghamii

Sudameérica: Nothofagus macrocarpa, Nothofagu sobliqua, Nothofagus glauca, Nothofagus
alpina, Nothofagus alessandrii, Nothofagus dombeyi, Nothofagus pumilio, Nothofagus

antarctica, Nothofagus betuloides, Nothofagus nitida.

Nueva Caledonia: Nothofagus codonandra, Nothofagus discoidea, Nothofagus baumanniae,

Nothofagus aequilateralis, Nothofagus balansae.

Papua Nueva Guinea: Nothofagus brassii, Nothofagus resinosa, Nothofagus perryi,

Nothofagus grandis, Nothofagus carrii.

2.1 Caracterizacion del Nicho Climatico actual

Los datos de ocurrencias para las especies presentes en Nueva Zelanda, Australia, Tasmania,
Nueva Caledonia y Papua Nueva Guinea se recogieron del herbario virtual GBIF:

http://www.gbif.org/. Para Sudamérica se obtuvieron datos de ocurrencia a partir de los set

de datos del laboratorio de Palececologia de la Facultad de Ciencias de la Universidad de
Chile, Herbario de Concepcién (CONC) y Herbario de Santiago (SGO) y bases de datos

(i.ePliscoff, 2003).




Para cada ocurrencia se extrajeron 19 variables climaticas obtenidas de Worldclim (Tabla 1,

www.worldclim.org) (Hijmans y col., 2005).De éstas, se seleccionaron aquellas variables mas

representativas como promedios anuales que correlacionaban con otras. El andlisis de
correlacién se realizé utilizando ENMTools (Warren y col., 2008) (Ver Anexo 1). Finalmente,
una segunda seleccién de variables se realizé a través de un andlisis de componentes
principales (ACP) para determinar las variables climaticas de mayor importancia en la

configuracion del nicho climatico en Nothofagus.

Tabla 1: Variables climaticas utilizadas en el Analisis de Componentes Principales, SDM y
ENM.

Bio Variable [Abreviacién
Biol Temperatura media anual TMA
Biob Temperatura minima de la estacion mas fria TmiMF
Bio9 Temperatura media de |a estacion mas seca TmeMS
Biol0 Temperatura media de mes mas calido TmeMC
Bioll Temperatura media del mes mas frio TmeMF
Biol2 Precipitacion media anual PA
Biol6 Precipitacion media de |a estacion mas himeda PEMH
Biol7 Precipitacion media de la estacién mas seca PEMS
Biol8 Precipitacion media de |a estacion mas calida PEMC
Bio19 Precipitacion media de la estacién mas fria PEMF
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Para estimar las tolerancias climaticas actuales se realizaron modelaciones de nicho
ecolégico de las especies consideradas en este estudio con las variables climaticas
seleccionadas previamente por el ACP. La modelacidn de nicho ecoldgico se realizé a través
del método de méaxima entropfa, MAXENT (Phillips y col, 2006, Elith y col, 2011).
Especificamente, se estimé la probabilidad de ocurrencia a partir de capas ambientales
espacialmente explicitas. Estas capas fueron seleccionadas de acuerdo al método del
poligono minimo convexo, el que contiene el total de las ocurrencias de las especies en su
actual rango de distribucién (Ver Anexo 2). Este modelo de nicho ecolégico fue realizado 50
veces [Anexo 3) y se utifizé el promedio de las simulaciones tanto para estimar la prediccion

de la ocupacién de Nicho {(PNO), coma la reconstruccién del nicho ancestral en Nothofagus.

2.1.1 Prediccién de la Ocupacién de Nicho, PNO (Predicted Niche Occupancy)

Con las probabilidades de ocurrencia por especie se calcul6 1a ocupacién de nicho predicho
(PNO; Predicted Niche Occupancy) para cada variable ambiental seleccionada en el andlisis de
componentes principales. La prediccion del nicho ccupado se realizé de acuerdo al
procedimiento descrito por Evans y col., 2009. Para cada especie de Nothofagus se extrajo el
promedio ponderada de cada varlable climdtica por su probabilidad de ocurrencia obtenida.
Ademas se calcularon los percentiles 20 y 80 de la distribucidnlos cuales representan los
rangos minimos y méximos de la distribucién, respectivamente, de cada especie por variable
climética. Los rangos de tolerancias climaticas actuales para cada subgénero se establecieron

a partir de Jos promedios ponderados de cada especie.

11




2.2 Reconstruccién de Nicho ancestral

Para estimar las tolerancias climéticas ancestrales primero se construyé un drbo! filogenético
con 28 especies de Nothofugus. El ohjetivo fue incluir y distinguir la relacién filogenética de
Nothofagus macrocarpa, establecida como especie por Vdsquez y Rodriguez (1999), ya que
se desconocia Ja relacidn filogenética de N. macrocarpa con el resto de las especies del
género. Los datos para reconstruir el drbol filogenético se han extraido de la base de datos
de Sauquet y col., 2012, ocupando sélo el gen rbcl. Para N. macrocarpa se extrajo DNA de un
ejemplar colectado en el Cerro El Roble, ubicado entre el limite de [a regién Metropolitana y

la regién de Valparaiso (32°58'30"S y 71°00'48"0).

Se utilizé s6lo el gen rbel, porque las 27 especies de Nothofagus utilizadas por Sauquet y col.,

2012 poseen éste gen, por lo tanto, éste fue el gen mds idoneo para extraer a N. macrocarpa.

Una vez extraido el DNA se realizé [a prueba PCR, a diferentes temperaturas y se secuencid
en el Laboratorio de Fisiologia Vegetal de la Universidad Catélica. Posteriormente se alined
con todas las demas especies utilizadas en Sauquet y col,, {2012) en el programa Bioedit
{Hall, 1999). El total de pares de bases alineadas fueron 1375, seleccionando el modelo
GTR+G de sustitucidn nucleotidica segtn el analisis de Akaike en el programa Jmodeltest
0.1.1 (Posada, 2008). La construccion del arbol filogenético se realizd con un total de 5
millones de generaciones gquemando un 10% del total y se obtuvieron dos drboles de
consenso con topologia semejante. Fsto se realizd en el programa Ms. Bayes w.3.1.2
{Ronquist& Huelsenbeck, 2011). Sin embargo, la topologia del arbol utilizado en las
estimaciones de tolerancias climdticas actuales y ancestrales, se ajusto al drbol construido

por Sauquet vy col, 2012 y luego, se volvid a ultrametrizar en
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“Alter/TransformBranchsLenghts” y en consecuencia se obtuvo el drbol filogenético final
utilizado en la estimacidn de las tolerancias ancestrales. Los ajustes al arbol filogenético se

realizaron en el programa Mesquite {Madisson&Madisson, 2011),

La estimacion de las tolerancias climaticas ancestrales para los nodos internos de la filogenia
se reconstruyen con el drbol filogenético realizado y con la estimacion de las tolerancias

climaticas actuales de cada especie (Fitzpatrick & Turelli, 2006).

Cada nodo provee un promedio de sobreposicion entre especies después de un cierto tiempo
de especiacién, Se calcula el promedio anidado, slendo i separada por el cladoCy C, donde se

cuantifica el promedio de sobreposicion en el nodo &,

) njk-1
0i = YjeciXkecz () ojk

El doble de la suma es para todas las especies en los dos clados o,y denota la sobreposicién
entre especies j y k Y a, es el nimero de nodos que separan dos especies en un arbol
{Fitzpatrick&Turelli 2006). Este analisis se realizd en el R con el paquete phyloclim (CoreTeam,

2011)
2.3 Grado de Sobreposicién de nicho actual

E! conservatismo de nicho slguiere que taxa relacionadas con mayor cercania deberian
presentar mayor sobreposiciénde sus nichos (Warren y col., 2008, Broennimann y col,, 2012).
Asi, por medic de un andlisis de componentes principales de las variables climaticas

pertenecientes a cada ocurrencia se calcula la sobreposicidn de nicho entre pares de especies
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con una prueba de aleatoriedad bajo el estadistico Schoener’s D. Este proceso se repitio

1000 veces (Warren y col., 2008).

La medida Schoener’s D permite comparar directamente el grado de sobreposicién de nicho

o grado de similaridad de nicho, donde:

D{pup) =152 Ipx,i = py,il

La cuantificacién de la equivalencia de nicho se representa por un valor D quevade O a 1. El
valor cero corresponde a una nula sobreposicion y el valor uno corresponde a una total
similitud de nichos (Broenninmann y col., 2012, Warren y col, 2008}, la prueba de
equivalencia muestra la tendencia que tienen especies relacionadas filogenéticamente a
ocupar nichos ambientales similares, pero rara vez idénticos {(Warren y col,, 2008). Esta
prueba funciona bajo la hipétesis nula que una especie puede predecir el nicho ambiental de
una especie hermana mejor que lo esperado por el azar. Al rechazar |a hipdtesis nula, se dice

que los nichos no son idénticos y tienen un cierto grado de sobreposicion.

La prueba de equivalencia se realizd al interior de subgéneros y entre subgéneros con el

paguete Aded de R (Warren y col., 2008)

2.4 Determinacion de las relaciones entre superposicién de tolerancias climaticas y tiempos

de divergencias en Nothofagus

Una vez determinado el grado de superposicién de nicho entre las especie de Nothafagus, se
calculé e! grado de sobreposicién de nicho de los nodos internos de la filogenia a través de
una regresion lineal simple entre tiempo de divergencia y éstos (Warren y col., 2008,

Fitzpatrick & Turelli, 2008}. De acuerdo al principio de conservatismo de nicho, esta relacion
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debiese ser significativa y positiva (los linajes mds cercanos se sobreponen mas). Dado que la
relacion no es independiente, se evalud si la sobreposicién climatica no difiere de una
relacién abtenida a partir de una distribucién nula. Para esto se realizé un test de Monte

Carlo con un remuestreo de 1000 veces la relacidn divergencia y superposicidn.

2.5 Modo de Evolucidn de las tolerancias climaticas actuales

Se evalud la sefial filogenética de tolerancias climaticas de precipitacion y temperatura bajo
dos analisis. £l primero incluye la evaluacién del parametro lambda que mide la Inercia
filogenética definida como la tendencia que tienen las especies a retener requerimientos
ancestrales y mientras mas cercanas, mayor es la tendencia a parecerse (Blomberg &

Garland, 2002, Diniz-Filho, 2012)

El segundo andlisis, llamado pGLS (phylogenetic generalized least squares), ajusta en la
filogenia los modelos de evolucidn posibles que han alcanzado las tolerancias ambientales,
pudiendo ser un patrén Browniano, o QU para conservatismo de nicho, o bien, White Noise
como hipdtesis nula (Hawkins y col.,, 2014, Blomberg y col., 2003), El modelo browniano
sefiala que los rasgos han evolucionado bajo una tasa de evolucién constante y gradual
{modelo suficiente para probar el conservatismo de nicho) (Hawkins y col., 2014). El modelo
OU describe si la evolucidn ha sido restringida ya sea por estasis o por seleccidn
estabilizadora y el modelo White Neise corresponde a modelas de variacién al azar en el cudl
la similaridad de las especies son independientes de sus relaciones filogenéticas {Hawkins y
col., 2014). Finalmente, a través del criterio de informacién de Akaike ponderado (WAIC) se
evalud qué modelo obtenido por pGLS tiene el mejor ajuste y es el mds probable (Hawkins y

col,, 2014).Esta prueba se realiza con el paquete GEIGER en R (Harmon y col., 2008)
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3,1 Nicho climatico actual

Capitulo 3. RESULTADQS

De las 19 varlables climaticas que pravee Worldclim (Hijmans y col., 2005) se han establecido

10 varlables climaticas consideradas de importancia para caracterizar el nicho climatico del

género Nothofagus. De acuerdo al andlisis de componentes principales, la matriz de valores

propios indica que los cinco primeros componentes explican el 99,5% de la varianza total de

la distribucion de! niche climético de! género. Los dos primeros componentes explican 89,9%

de la varianza total {tabla 2).

Tabla 2 Matriz de Eigenvalue
Componentes Eigenvalue % 'I:otal Eigermahlle Acumulativo
Principales varianza Acumulativo %
cr1 49 48,9 4,9 48,9
ce2 4,1 41,0 9,0 89,9
cP3 0,7 6,6 9,6 96,4
CPa 0,2 1,9 9,8 98,3
CPS 0,1 1,3 10,0 99,6
CP6 0,0 0,3 10,0 99,8
cp7 0,0 0,1 10,0 99,9
crg 0,0 0,0 10,0 100,0
P9 0.0 0.0 10.0 100.0
CP10 0.0 0.0 10.0 100.0

El componente principal 1 se asocia a variables de Precipitacién, destacando la precipitacién

anual (PA, Biol2) con un peso de -0,96; le sigue la precipitacién de la estacién mas seca
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(PEMS, Biol7) con un -0,95 y en tercer lugar la precipitacion del mes mds célido (PEMC,

Bio18) con un -0,93 {Tabla 3 & Fig.3).

El segundo componente principal se asocia principalmente a la temperatura y explica un

40,9% de la varianza total. Los tres mayores aporte a esta combinacién lineal son;

temperatura media anual (TMA) (Bicl) con 0,97, la temperatura media de la estacién mas

fria (TmeMF, Bioll) y en tercer lugar la temperatura media de la estacion mas célida

{TmeMC, Bio 10) (Tabla 3 & Fig.2).

Tabla 3 Matriz de peso factorial de cada variable

PC1l PC2 PC3 PC4 PCS
Biol 0,19 0,97 0,13 0,00 0,05
Bio6 0,30 0,93 0,03 -0,06 -0,19
Bio9 0,64 0,43 -0,5% 0,24 0,02
BiolQ 0,12 0,95 0,15 -0,01 0,26
Bioll 0,27 0,85 0,07 -0,04 -0,12
Biol2 -0,96 0,25 -0,04 0,07 -0,04
Biol6 -0,91 0,33 -0,19 -0,15 0,00
Biol7 -0,96 0,17 0,11 0,18 -0,03
Biol3 -0,94 0,22 0,18 0,17 -0,01
Biol9 -0,85 0,22 -0,43 -0,17 0,04
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Figura 2 Distribucién de variables climaticas en el nicho climatico
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La distribucién actual de Nothofagus en el nicho climéatico muestra la sobreposicién de los 4
subgéneros (Brassospora, Fuscospora, Lophozonia y Nothofagus) en el componente principal
1, sin embargo, el subgénero Brassospora se diferencia del resto de los subgéneros por
mayores valores de precipitacion y temperatura (Fig.3). Los subgéneros con mayor

sobreposicion en el espacio climético son Lophozonia y Fuscospora (Fig.3).




Figura 3: Nicho climatico del género Nothofagus. Los dos primeros componentes explican el
89,9 % de la varianza total. Circulos azules corresponden a especies del subgénero
Brassospora. Diamantes verdes corresponden a especies del subgénero Fuscospora;
Triangulos rojos a Lophozonia y circulos celestes a Nothofagus.
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De acuerdo al ACP las principales variables climaticas que integran el nicho climatico son:
precipitacion anual (PA), precipitacion media de la estaciéon mas seca (PEMS), precipitacion
media de la estacion mas calida (PEMC), temperatura media anual (TAM), temperatura

media de la estacion mas fria (TmeMF) y temperatura media de la estacion mas calida

(TmeMC).

Brassospora posee los montos mas altos de precipitacion anual con 2.393,5 mm de promedio
(rango 1.987-3.062 mm). El subgénero Lophozonia posee el menor promedio ponderado de
precipitaciones anuales con 1.373,3 mm (rango de 987 — 1.537 mm), siendo el subgénero con

tolerancia mayor a las bajas precipitaciones. Por ultimo, Nothofagus tiene un promedio de
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precipitacién medio anual muy similar a Lophozonia de 1.435,8 mm (rango 637 — 1.787 mm}

(Fig.4).

Con respecto a la precipitacion media de la estacion més seca {PEMS) todos los subgéneros
tienen requerimientos diferentes. Claramente hay dos grupos, Brassospora Y Fuscospora con
promedios muy parecidos entre si. El primer subgénero presenta 396 mm de promedio
(rango 127-427 mm) y Fuscospora 313 mm de promedio (252 mm para percentil 20 y 477
mm para percentil 80). El segundo grupo es Lophozonia y Nothofagus con promedios de
PEMS mas bajos, Lophozonia presenta 163 mm de promedio (rango 52 — 152 mm) y
Nothofagus tiene un promedio un poco mayor que el subgénero anterior de 212 mm (rango
52 — 252 mm). Segtin los promedios de PEMS, el subgénero Lophozonia es el que presenta

mayor resistencia a la sequia, con el promedio mas bajo. {Fig.5)

De manera general, el promedio de PA actual para el género es de 1.737,6 mm.
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Figura 4 Rangos de precipitacion anual para los subgéneros del género Nothofagus. El cuadro
rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la Ocupacion de Nicho
de cada subgénero a partir del promedio de cada una de las especies. Las barras en color
negro corresponden al rango de Precipitacion anual de cada subgénero, el limite inferior
corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 5 Rangos de precipitacion media de la estacién mas seca para los subgéneros del
género Nothofagus. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la
Prediccién de la Ocupacién de Nicho para cada subgénero a partir del promedio de cada
especie. Las barras en color negro corresponden al rango de precipitacion media de la
estacion mas seca, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al

percentil 80.
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En relacién a la Precipitacién media de la estacién més calida, Brassospora tiene un promedio
de 780 mm (rango 542 — 967 mm) muy superior a los subgéneros restantes. Muy por debajo,
Fuscospora presenta un promedic ponderado de 326 mm (rango de 202-427 mm) y mas
cercanos entre si se encuentran Nothofagus y Lophozonia con promedios de 228 mm {116 -

281 mm) y 213 mm (rango de 92 — 312 mm), respectivamente {Fig. 6).

De manera general, se observa que el subgénero que tiene mayor resistencia a la sequia, es

Lophozonia con especies presentes en la zona central de Chile, Australia y Nueva Zelanda.

De manera general, Brassospora es el subgénero con mayor diferencia de requerimientos
climaticos dentro del género Nothofagus, en cambio, entre los tres subgéneros el
requerimiento promedio de TMA es parecido {Fig.7). El promedio de TMA para Fuscosporay
Lophozonia es bastante parecido, con 9,9 °C {rango 8,5 -11,7°C) y 11°C (8,5 - 12,7°C),
respectivamente, sdlo con 0,9 °C de diferencia y ambos poseen especies presentes en
Sudamérica, Nueva Zelanda y Australia. Brassospora es el subgénero que presenta el
promedio mas alto con 18,1 °C {rango 14,3 - 22,3 °C) y Nothofagus posee el promedio mas

bajo de 7,7°C (rango de 5,4 — 9,8°C).
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Figura 6 Rangos de precipitacién media de la estacion mas cdlida para los subgéneros del
género Nothofagus. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la
Prediccion de la Ocupacién de Nicho para cada subgénero a partir del promedio ponderado
de cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de precipitacion media de
la estacién mas cilida, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al
percentil 80.
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El subgénero que tiene el promedio méds alto en la temperatura media de la estacion mas fria
(TmeMF) es Brassospora con 15,9°C (rango de 123 a 20,1°C). De manera opuesta
Nothofagus presenta un promedio muy menor en relacién a los demas de 3,1°C (rango de
0,9%a 5,6°C).Fuscospora y Lophozonia poseen promedios de 5,4°C y 6,2°C, respectivamente.

Ei subgénero Nothofagus es el clado con la tolerancia climatica mas fria (Fig. 8).

De esta manera se puede establecer segn los promedios para cada subgénero, que el

promedio actual de TMA para el género Nothofagus es de 11,7°C
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Figura 7 Rangos de temperatura media anual para Jos subgéneros del género Nothofagus. El
cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la Ocupacion de
Nicho para cada subgénero, a partir del promedio ponderado de cada especie. Las barras en
color negro corresponden al rango de temperatura media anual, el limite inferior
corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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En relacion a la TmeMC, al igual que en todas las demds variables climaticas el subgénero

Brassospora es el que presenta mayores valores con un promedio de 20°C (rango 12,3 —

20,1°C). Siguiendo la tendencia climatica reconocida hasta el momento en el género, el

subgénero con menor promedio es Nothofagus, que presenta un promedio de 12°C (9,5 —

13,9 °C) para la estacién mas calida. El segundo subgénero que tiene un mayor requerimiento

climdtico es Lophozonia con 15,9°C (rango 13,7- 18°C) y luego viene Fuscospora con un

promedio de 14,3°C {rango 13,2 - 15,9°C} (Fig.14).
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Figura 8 Rangos de temperatura media de la estacion mas fria para los subgéneros del
género Nothofagus. El cuadro roja representa el promedio ponderado extraido de la
Prediccidn de la Ocupacion de Nicho para cada subgénero, a partir del promedio ponderado
de cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de temperatura media de
la estacién mads fria, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al

percentil 80.

Rango de temperatura media de la estacion mis fria de
Nothofagus
25.0
20.0
15.0 ‘f
£ 10f
5.0 ¥ + *
0b
-5.0
Brassospora Fuscospora Lophozonia Nothofagus
P20 12.3 3.6 2.2 0.9
P20 20.1 7.3 8.2 5.6
m Promedio 15.9 5.4 6.2 3.5
Suhgéneros
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Figura 9 Rangos de temperatura media de la estacion mas cilida para los subgéneros del
género Nothofagus. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la
Prediccion de la Ocupacion de Nicho para cada subgénero, a partir del promedio ponderado
de cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de temperatura media de
la estacion mas calida, el limite inferior corresponde al percentil 20y el limite superior al
percentil 80.

Rango de temperatura meadia de la estacién mds cilida de Nothofagus
30.0
25.0
20.0 *
£ 150 —— jj_ i
10.0 -+
5.0
0.0
Brassospora Fuscospora Lophozonia Nothofagus
p20 L 15.4 13.2 137 9.5
pe0 | 23.9 159 18.0 13.9
m Promedio 20.0 143 159 120
Subgéneros

De manera general, los rangos del nicho climatico actual del género Nothofagus para la PA
van desde 1.373,3 mm hasta los 2.393,3 mm, para la PEMS el rango es de 163 mm — 396 mm
y para la PEMC la tolerancia menor del género es de 213 mm y 780 mm. El subgénero que
presenta los requerimientos mas bajos de precipitacién son Lophozonia y Brassospora es el

subgénero que presenta los mayores montos de precipitacion.

El rango de tolerancia ciimética para el género en relacién a la TMA es de 7,7°C hasta 18,1°C,
las tolerancias del género para la TmeMF son de 3,5°C a 15,9°C y finalmente el rango
climatico promedio para TmeMC va de 12°C a los 20°C. El subgénero que presenta los
requerimientos menores de temperatura es Nothofagus, y Brassospora, obviamente por su
distribucion geografica actual, es el subgénero que presenta las tolerancias de temperatura

més altas, haciendo que el rango climatico de |a totalidad del género sea mas amplio.
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Los rangos climaticos especificos para cada especie al Interior de los subgéneros se

encuentran en el Anexo 4.

3.7 Nicho climético ancestral del género Nothofagus

3.2.1 Filogenia del género Nothofagus

La topologia del arbol filogenético resultante no es igual al 4rbol filogenético realizado por
Sauquet y col., (2012), donde se han utilizado 5 evidancias moleculares {atpB, rbcl, atpB-
rbel, trolintrontral-tenF, ITS). Nuestra reconstruccién filogenética realizada con el gen (rbcl)
sefiala a N. macrocarpa como una especie distinta de . obligug, confirmando lo propuesto
por {Vasquez y Rodriguez, 1999). Las principales relaciones filogenéticas entre los subgéneros
se mantienen constantes. El clado Lophozonia esta en la posicién basal dandc origen a
Nothofagus y Brassospora. Fuscospora estd separado de Nothofagus y Brassospora, pero

dentro de un clado mayor {Fig. 10).
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Figura 10 Arbol filogenético reconstruido y utilizado para la estimacién de las tolerancias
climaticas actuales y ancestrales. Los nlmeros a la izquierda del nodo corresponden a la
identificacidn de los nodos internos y los ntimeros sobre los clados carresponden a “posterfor
probabilities” obtenida de la reconstruccién del arbol a través de Inferencia Bayesiana.
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3,2.2 Tolerancias climaticas ancestrales

tas tolerancias climaticas ancestrales se calcularon a partir de los nodos internos del arbol

filogenético (Fig. 10) y de los modelos de distribucién actual de especies {Anexo 4).

La reconstruccion ancestral de las tolerancias en el género Nothofagus evidencian un rango
de PA que va desde 1.239 mm (nodo 25) a2 2.829, 3mm {nodo 12) {Figura 11; Tabla 1, Anexo
5), l]a PEMC presenta un rango de 82,7mm (nodo 25) a 949,2 mm (nodo 13) {Fig. 15; Tabla 2,
Anexo 5) y la PEMS el rango estd comprendido entre 71,4 mm (nodo 27) a 532,6 mm (nodo
12) (Fig. 16; Tabla 3, Anexo 5). La TAM ancestral para el género tiene un rango de 7,3 (nodo

7) a 20°C {nodo 10) {Fig. 12; Tabla 4, Anexo 5}, la TmeMF va desde de 3,2°C (nodo 7) a 15,2°C
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(nodo 12} {Fig.14; Tabla 4, Anexo 5} y finalmente la TmeMC de 11,6°C {nodo 7) a 23,3°C

(nodo 10) (Fig.13; Tabla 5, Anexo 5).

El monto de PA ancestral més alto de género se registra para el Pleistoceno con 2.334,7 mm
en el nodo 16 que da origen a N. carrii y N. brassi del clado Brassospora, en contraposicion el
monto promedio de PA mds bajo es del Oligoceno (nodos 4, 8, 18, 23, 25) (Tabla 4). En
relacion al promedio ancestral de PEMC, el promedio mas bajo es del Cretdcico donde se
produce el origen de Nothofagus con 373,7 mm (Tabla 4). Por otro lado el monto mas bajo
de PEMS se produce en Oligoceno con 202,8 mm y el mas alto en Pleistoceno con 326,3 r;1m
{Tabla 4). En relacidén a la temperatura media anual {TMA), los valores mas altos se registran
en el Pleistoceno con 15,3°C y el valor més bajo se produce en el Oligoceno con 9,9°C (Tabla
4), para la tolerancia climética de la temperatura mas fria (TmeMF) los valoras mas altos se
registran en el Pleistoceno {13,4 °C} y los valores mas bajos también se registran en el
Oligoceno con una temperatura de 6,4°C {Tabla 4). Para la Temperatura media de la estacién
mis calida los valores mas altos se registran en el Pleistoceno con 18,6°C y el valor mas bajo

as el actual de 15,5 °C (Tabla 4).
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Tabla 4 Rango de tolerancias climaticas ancestrales por periodo geol6gico para el género
Nothofagus. Se presenta el numero del nodo interno {} v luego la tolerancia climatica
estimada correspondiente a ese nodo. las siglas de las variables climdticas son; PA:
Precipitacion Anual; PEMC: Precipitacidn media de la estacion mas calida, PEMS:
Precipitacion de la estacion més calida, TMA: Termperatura media anual, TmeMF:
Temperatura media de la estacion mds fria, TmeMC: Temperatura media de 1a estacion mas

célida.

Periodos Promedio | Promedio | Promedio PEMS | Promedio Promedio | Promedio
geoldgicos PA PENIC {mm} T™MA TmeMF | TmeMC
{Nodos) {mm) {mm)} {*C) {°C) (°C)
Cretacico 1,740 373,7 254,4 12,4 83 16,1

(1)

Paleoceno (2) 1.787 426,4 277,7 129 9,1 16,4
Eoceno {22) (22) 286 - {55) 82,7- (Z21109- | (22)7- | (22)15,4~
(3-17-22) 1.534,9- | (17)650 {17)949,2 (7138 | (171124 | (3)164

(17}
2.532,9
Oligoceno (25)1.238 | (25} 129- {25)105.7- (4) 10- {4)5,8- {4) 14—
(4-8-18 - 23- (8)2.170 (8} 645 (8)373,4 (8) 16 (8)13 {8) 189
25}
Micceno (27} (27)82,7- (27) 71,4 (77,3~ {7)3,2- (7}11,6-

(5-6-7-9-10-11- | 1253,7- | {12)949,2 {12) 532,6 {10} 20 (12)15,2 | {15)19,4

12-13-14-15 {12)

-19-20-21-24- 2.829,2

26-27)
Pleistoceno 2334.7 622 326,3 15,3 13,4 18,6
(16}
Actual 1.737,6 386,8 271 11,7 7.8 15,5
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Figura 11 Estimacién ancestral de Precipitacién media anual para el género Nothofagus. Las
especies son; N.obl: N.obliqua, N.gla: N.glauca, N.alp: N.alpina, N.mac: N.macrocarpa, N.moo: N.
moorei, N.men: N.mensiezii, N.cun: N.cunninghamii, N.fus: N.fusca, N.sol: N.solandri, N.tru:
N.truncata, N.cli: N.cliffortioides, N.gun: N.gunni, N.ale: N.alessandrii, N.car: N.carri, N.gra: N.grandis,
N.per: N.perryi, N. res: N.resinosa, N.bra: N.brassi, N.dis: N. discoidea, N.bau: N.baummanniae, N.aeq:
N.aequilateralis, N.bal: N.balansae, N. cod: N.codonandra. N.bet: N.betuloides, N.nit: N.nitida, N.dom:
N. dombeyi, N.pum: N.pumilio, N.ant: N.antarctica.
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Figura 12 Estimacion ancestral de Temperatura media anual para el género Nothofagus. Las
especies son; N.obl: N.obliqua, N.gla: N.glauca, N.alp: N.alpina, N.mac: N.macrocarpa, N.moo: N.
moorei, N.men: N.mensiezii, N.cun: N.cunninghamii, N.fus: N.fusca, N.sol: N.solandri, N.tru:
N.truncata, N.cli: N.cliffortioides, N.gun: N.gunni, N.ale: N.alessandrii, N.car: N.carri, N.gra: N.grandis,
N.per: N.perryi, N. res: N.resinosa, N.bra: N.brassi, N.dis: N. discoidea, N.bau: N.baummanniae, N.aeq:
N.aequilateralis, N.bal: N.balansae, N. cod: N.codonandra. N.bet: N.betuloides, N.nit: N.nitida, N.dom:
N. dombeyi, N.pum: N.pumilio, N.ant: N.antarctica.
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Figura 13 Estimacion ancestral de Temperatura de la estacién mas calida para el género
Nothofagus. Las especies son; N.obl: N.obliqua, N.gla: N.glauca, N.alp: N.alpina, N.mac:
N.macrocarpa, N.moo: N. moorei, N.men: N.mensiezii, N.cun: N.cunninghamii, N.fus: N.fusca, N.sol:
N.solandri, N.tru: N.truncata, N.cli: N.cliffortioides, N.gun: N.gunni, N.ale: N.alessandrii, N.car: N.carri,
N.gra: N.grandis, N.per: N.perryi, N. res: N.resinosa, N.bra: N.brassi, N.dis: N. discoidea, N.bau:
N.baummanniae, N.aeq: N.aequilateralis, N.bal: N.balansae, N. cod: N.codonandra. N.bet:
N.betuloides, N.nit: N.nitida, N.dom: N. dombeyi, N.pum: N.pumilio, N.ant: N.antarctica.

Temperatura media de |a estacion mas cahida ("C)
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Figura 14 Estimacion ancestral de Temperatura de la estacion mas fria para el género
Nothofagus. Las especies son; N.obl: N.obligua, N.gla: N.glauca, N.alp: N.alpina, N.mac:
N.macrocarpa, N.moo: N. moorei, N.men: N.mensiezii, N.cun: N.cunninghamii, N.fus: N.fusca, N.sol:
N.solandri, N.tru: N.truncata, N.cli: N.cliffortioides, N.gun: N.gunni, N.ale: N.alessandrii, N.car: N.carri,
N.gra: N.grandis, N.per: N.perryi, N. res: N.resinosa, N.bra: N.brassi, N.dis: N. discoidea, N.bau:
N.baummanniae, N.aeq: N.gequilateralis, N.bal: N.balansae, N. cod: N.codonandra. N.bet:
N.betuloides, N.nit: N.nitida, N.dom: N. dombeyi, N.pum: N.pumilio, N.ant: N.antarctica.
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Figura 15 Estimacion ancestral de la Precipitacion estacion mas calida para el género
Nothofagus. Las especies son; N.obl: N.obliqua, N.gla: N.glauca, N.alp: N.alpina, N.mac:
N.macrocarpa, N.moo: N. moorei, N.men: N.mensiezii, N.cun: N.cunninghamii, N.fus: N.fusca, N.sol:
N.solandri, N.tru: N.truncata, N.cli: N.cliffortioides, N.gun: N.gunni, N.ale: N.alessandrii, N.car: N.carri,
N.gra: N.grandis, N.per: N.perryi, N. res: N.resinosa, N.bra: N.brassi, N.dis: N. discoidea, N.bau:
N.baummannige, N.aeq: N.aequilateralis, N.bal: N.balansae, N. cod: N.codonandra. N.bet:
N.betuloides, N.nit: N.nitida, N.dom: N. dombeyi, N.pum: N.pumilio, N.ant: N.antarctica.
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Figura 16 Estimacion ancestral de la Precipitacion estacion mas seca para el género
Nothofagus Estimacion ancestral de Temperatura de la estacién mas fria para el género
Nothofagus. Las especies son; N.obl: N.obliqua, N.gla: N.glauca, N.alp: N.alpina, N.mac:
N.macrocarpa, N.moo: N. moorei, N.men: N.mensiezii, N.cun: N.cunninghamii, N.fus: N.fusca, N.sol:
N.solandri, N.tru: N.truncata, N.cli: N.cliffortioides, N.gun: N.gunni, N.ale: N.alessandrii, N.car: N.carri,
N.gra: N.grandis, N.per: N.perryi, N. res: N.resinosa, N.bra: N.brassi, N.dis: N. discoidea, N.bau:
N.baummannice, N.aeq: N.aequilateralis, N.bal: N.balansae, N. cod: N.codonandra. N.bet:
N.betuloides, N.nit: N.nitida, N.dom: N. dombeyi, N.pum: N.pumilio, N.ant: N.antarctica.
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A continuacion se presenta el grado de sobreposicién de nicho actual al interior de cada
subgénero y luego entre los subgéneros.
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3, 3. Sobreposicién de nicho climdtico actual

3.3.1 Sobreposicién de nicho climatico al interior de cada subgénero

Brassosporda

El promedio de equivalencia climatica entre las especies de! subgénero Brassospora es de
0,22 (SD=0,18) demostrando que no hay importantes semejanzas climaticas en los nichos al
interior del género. Sin embargo, hay mayor semejanza dentro de cada regién geografica en
la distribucién del subgénero. En Papua Nueva Guinea las similitudes de nicho alcanzan
0,392{D), Nothofagus carri y Nothofagus grandis poseen la mayor similitud dentro del
género y del subgénero con 0,702 de equivalencia. En Nueva Caledonia tampoco existe una
gran equivalencia de fos nichos climaticos y su grado de sobreposicion es de 0,211
(5D=0,178). Las especies que tienen una mayor sobreposicidn son N. codonandra con N.

aequilateralis con 0,474 (D Tabla 5).

Fuscospora

En el subgénero Fuscospora la sobreposicién de nicho alcanza el D= 0,211 (SD=0,198). La
especie que no posee sobreposicién de nicho climatico con ninguna de las demas especies
del subgénero es Nothofagus alessandrii. Por otro fado, el mayor grado de equivalencia de
nicho es entre la especie australiana Nothofagus fusca y la especie neozolandesa N.

cliffortioides con un grado de sobreposicion de nicho de 0,476 {Tabla 6).
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Tabla 5 Prueba de Equivalencia para Brassospora. Demuestra el grado de sobreposicién del
nicho climético al interior del subgénero tropical. Las especies al interior del subgénero son:
N.car: N.carri, N.gra: N.grandis, N.per: N.perryi, N. res: N.resinosa, N.bra: N.brassi, N.dis: N. discoided,
N.bau: N.baummanniae, N.aeq: N.aequilateralis, N.bal: N.balansae, N. cod: N.codonandro.

BRASSOSPORA
Papus Nueva Gulnas Nusva Caledonla
M. carrt L‘..ﬂn L petryl M. resl Ll.hruﬂ N_segq N_bal N_bey N_dis N_cod
N. carrl 1 0,702 0.507 D414 0.1074 0.055* 0176 o107 0376 0.124M
N. grandls 1 gA439° 0459 0.584 0.15* o.0106" 0.083* 0.424* 0,083
.glmﬂ 1 o127 03071 o1 0247 o.zor 0.182* .14
N. rest 1 0.4594 o.03* o.oare 0.014% 0.407* 01447
P, brass| bt 0.093* 0.085* 0.0296* 0.366°_0.046Y
N. aeq 1 0461 D1 0.0853* 0.474"
N, bal 1 0.295* £.081* 00995
. bay 1 DO27* 04119
N.dis | 1 00414

h. cod p!

Tabla 6 Prueba de Equivalencia para Fuscosporg. Demuestra el grado de sobreposicion del
nicho climatico al interior del subgénero templado.

FUSCOSPORA
kud Rus Nueva Zelanda
.alessandril I, gunni . elffortioides M. truncata N. fusca N. solandri

N.al dril 1 0,006 0.001* o* 0.001* 0.007*
M. gunnl k 0.472* 0.059* 0,238* 0.167*
N. cliffartioldes 1 0.154* o.476* 0.264*|
N, truncata 1 0.358* 0.467*}
N. fusca 1 D.461"

N. solandri
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Lophozonia

La equivalencia de nichos climticos en el subgénero Lophozonia es levemente mayor que al
interior de los otros subgéneros {x=0,278, 5D=0,174). La mayor equivalencia de nicho es
entre especies sudamericanas como N. obliqua y N.alpina con un grado de equivalencia
climética de 0,509. Y atin mas alta es la equivalencia entre N. alpina, presente en Chile con
Nothofagus cunninghamii presente en Tasmania, presentando 0,623 de sobreposicién (Tabla

7).

Tabla 7 Prueba de equivalencia para Lophozonio. Demuestra el grado de sobreposicién de

nicho climdtico a! interior del subgénera.

LOFHQZONIA

Sudmmdrica [FAS AuS NZ
N. alplna N. glauea N, ebllqua N.macrocarpa . cunninghamil N. meore! N. menzlesli
. alplna i 0.337* 0.509% 0.2984 0.623" 0.243% 0.0554
, glauce 1 0.474% 0.324% 0,324 0.3184 0,034%
, obliqua 1 0.248% 10,5624 .3324 0,099
El 0.208"] 0.154% 0.0189
. cunninghamil 1 0.261" 0.124%
1 0.035Y
. menziestl i

— 7 T =

Nothofagus

El subgénero Nothofagus presenta una gran equivalencia climatica entre sus especies con un
promedio de sobreposicién de 0,52 {D) (SD=0.098). Destaca la equivalencia de nicho entre las

especies caducifolias N. antdrctica y N. pumilio con un 0, 616 (D) y entre N. antdretica con la
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especie slempre verde N. betuloides, con 0,62 (D). Este es el subgénero que mayor

equivalencia de nichos posee el género Nothofagus en su conjunto (Tabla 8).

Tabla 8 Prueba de Equivalencia para Nothofagus. Demuestra el grado de sobreposicidn de

nicho climatico al interior del género,

NOTHOFAGUS
M. dombeyl N.pumliio N.antarctica N. betuloldes M. nitida
. dombeyi 1 0.519* 0.5451* 0.353* 0.558*
.pumilio 1 0.616* 0.535* 0.333%
.antarctica 1 0,621* 0.553"
. betuloldes 1 0.403"
. nitida 1|

b | l |

3.3.2 Sobreposicién de nicho climético entre subgéneros

La prueba de equivalencia muestra que el mayor grado de sobreposicién de nicho es entre
Fuscospora ¥ Lophozonia con un total de 0,44. En segundo lugar, el mayor parecido es entre
Nothofagus y Fuscospora con un grado de sobreposicién de 0,267 {Tabla 9). Los subgéneros

Lophozonia y Nothofagus también tienen una leve sobreposicién de nicho 0,228.

Por lo tanto, hay una pequefia semejanza de nicho entre Fuscospora, Lophozonia y

Nothofagus.
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Tabla 9 Grado de sobreposicion de nicho climatico entre subgéneros

p<0,05,
»=0.0189 Lopho Fusco Notho Brasso
phozonia 1 0.44% 0.228* 0.055%
uscospora 1 0.267* 0.068"
hofagus b1 0.06"
rassospors 1

El grado de sobreposicion entre todas las especies se encuentra en el Anexo 6.

3.4 Relacion tiempo de divergencia y sobreposicion de nicho

La correlacion entre edad y sobreposicion para todas las variables climaticas al interior del
género muestra que actualmente existe una alta sobreposicion en los rangos de los nodos
internos de la filogenia. La variable climatica que presenta un mayor grado de sobreposicion
es PA con aproximadamente 0,75. Las variables que tienen menor sobreposicién de rangos

son TMA y TmeMF (Fig.17).

Se observa también que los rangos geogréficos de las especies actuales han cambiado

claramente desde la divergencia del género, hace 72.1 Ma.

3.5 Modos de evolucién de las tolerancias climaticas al interior del género

De acuerdo a los parametros de lambda, todas las variables climaticas demuestran tener
sefial filogenética. Ademas, las variables TMA, PA, PEMS, PEMC poseen lambda igual a 1 lo
gue demuestra un modelo browniano de evolucién (Tabla 9), corroborado por pGLS, 2LR BM-

0U y “weightedsAiCc” (WAIC). El primer parametro demuestra que el modo browniano tiene
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mavyor probabilidad de predominar en la filogenia que el modo Ornstein-Uhlenbeck (OU) y el
segundo pardmetro corrobora la prevalencia del modo browniano en dichas variables

climaticas.

Por otro lado, las variables TmeMF y TmeMC difieren del modo de evolucién browniano, ya
que lambda presenta valores de 0,98 para TmeMF y 0,73 para TmeMC. Ademas, segun el
parametro pGLS 2LR BM-OU, el modelo browniano en estas variables climaticas tiene baja
probabilidad de expresién y con W AIC mas cercano a uno para el modo OU, se demuestra
que estas variables han evolucionado bajo un modelo OU, donde el rasgo ha sido sometido a

un proceso de seleccion estabilizadora (Tabla 10).

Tabla 10 Retencion de sefial filogenética, lambda, y modos de evolucién para cada unas de
las variables climaticas analizadas. Las siglas de las variables climaticas son; PA: Precipitacion
Anual: PEMC: Precipitacion media de la estacion mas calida, PEMS: Precipitacion de la
estacion mas calida, TMA: Temperatura media anual, TmeMF: Temperatura media de la
estacién mas fria, TmeMC: Temperatura media de |a estacién mas calida.

Variable | lambda PGLS WAk
2LRam.ou p 2LRou-wn p BM ou WN

T™A 1|/5.686-14 1.57E-11 45.44776 1.57E-11 0.78 0.22 0.00
TmeMF |0.980147 | 4.304616 0.0380091 31.91291 1.61E-08| 0.29 0.71 0.00
TmeMC | 0.736567 | 8.299675 0.0039652 6.799735 0.0091171 0.05 0.85 0.10
PA 1|5.686-14 0.9999998 28.01644 1.20E-07| 0.73 0.27 0.00
PEMS 1 0 1 24.37766 7.92e-07 0.73 0.27 0.00
PEMC 1|5.68E-14 0.9999998 45.44776 1.57e-11 0.78 0.22 0.00
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Figura 17 Curvas de correlacion de sobreposicion de rango climaticoy edad
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A continuacion se discuten los resultados expuestos.
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Capitulo 4. DISCUSION

4.1 Nicho climatico actual

La distribucién actual de Nothofagus abarca latitudes templadas y tropicales con un amplio
rango geografico de especies vivientes (Read y col., 2010). Nuestras estimaciones de nicho
realizado para la totalidad del género muestran que Nothofagus se desarrolla bajo
condiciones elevadas de precipitaciones, con valores de PA entre 1.373, 3mm y los 2,393, 3
mm (Fig. 4 y Fig.7) En particular, los subgéneros que habitan bosques lluviosos de las zonas
templadas como Lophozonia, Fuscospora y Nothofagus (Sauguet y col., 2012, Zhan, 2011)
presentan un amplio rango de precipitaciones con montos de 1.747,8 mm para Fuscospora,
1.435,8 mm para Nothofagus y 1.747,9 mm para Lophozonia, lo cuales coinciden con
deseripciones previas realizadas por Ogden y col., (1996). Los taxa del subgénero Brassosporad
presentan un nicho realizado de 2.393,3 mm de promedio para PA {Fig. 4}, valores levemente
inferiores para las especies de bosques montanos de Papua Guinea y Nueva Caledonia (Read

& Hope, 1996).

En relacion a la TMA, ef género posee un rango de temperaturas medias gue van desde 7,7°C
hasta los 18,1°C (Fig.7), abarcando desde climas templados frios (microthermales) (Ogden y
col., 1996, Alberdi, 1987} a subtropicales, mesotermales, estos Gltimos en regiones tropicales
de Papua Nueva Guinea y Nueva Caledonia (Read y cal,, 2010). Los rangos de TMA para
Nothofagus templados son 9,9°C para Fuscospora, 11°C para Nothafagus y 7,7°C para
Lophozonia. El promedio de TMA en bosques tropicales con Nothofagus fue estimado en

18,1°, dos grados Celcius mdas que los estimados en estudios previos (Read & Hope, 1996).
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Una de las mayores diferencias entre Nothofogus templados y tropicales es la diferencia
existente entre los pardmetros de temperaturas minimas y méximas {Read y col., 2010; Read
& Hope 1997), por ejemplo, nuestros resultado muestran que para TmeEF, Brassospora
posee un rango de 12,3 a 20,1°C, en cambio, entre los subgéneros templados (Fuscospora,
Lophozonia y Nothofagus) los rangos van de 0,9°C a 8,2°C. Lo mismo ocurre para la TmeEc,
Nothofagus templados presentan un rango de 9,5 a 18 °C. En cambio Brassospora presenta

tolerancias climdticas mucho maés altas de 15,4 a 24°C.

Otra caracteristica tipica del nicho climatico de Nothofagus observada y descrita también por
Read & Hope {1997) y Read y col., (2010), es que las especies templadas del género
(Fuscospora, Lophozonia y Nothofagus) tienen distribucian estacional de lluvias invierno
dominante y las especies tropicales de Brassospora tienen distribucion estacional de lluvias
verano dominante, con una pequefia estacion “seca”. Esto quiere decir que para Brassospord
la estacién mas cdlida no es (3 estacion mas seca, como si lo es para los subgéneros

Fuscospora, Lophozonia y Nothofagus.

4.2 Nicho climdtico ancestral

La evolucién climatica de Nothofogus estd fuertemente influenciada por los cambios
climaticos ocurridos desde finales del Cretacico {72 Ma.) y el Cenozoico completo. Segun
nuestras estimaciones ancestrales, la tolerancia ciimatica para la fecha de divergencia del
género (72.1 Ma.) es de 1.739, 5 mm de PA y de 12,4°C de TMA {Tabla 4). Los registros
polinicos fésiles mas antiguos se han encontrade en sedimentos de Antdrtica para el
Campaniano (80 — 83 Ma.) y Mastrichtiano (70.6 - 65.5 Ma.} en Sudamérica (Dettman y col.,

1990; Hill y Dettman, 1996, Romero, 1986, Tanai, 1986), coincidiendo con la fecha de
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divergencia estimada. Otros estudios palinolégicos en Patagonia Argentina, también,
describen |a aparicién del registro fosil de polen de Nothofagus para el Cretécico superior
(Archangelsky 1973, Archangelsky & Romero 1974, Romero, 1986} y segin la estimacion
climética basada en hojas de margen dentado, realizada por Rees & Smeliie (1989), el rango
de temperatura anual en la Antdrctica era de 13° - 20°C, muy cercana a nuestra estimacion

de TMA de 12,4°C

Seglin los resultados de nuestro drbol filogenético, el nodo (2) desde el cual surgiran los
subgéneras Fuscospora, Brassosporay Nothofagus, estima valores para PAy TMA de 1.786,7
mm y 12,9°C, respectivamente para el Paleoceno (Tabla 4; Anexo 5). Estos valores coinciden
con las estimaciones realizadas mediante hojas fésiles de Nothofagus en el yacimiento
Palacio Los Loros, donde se estima una temperatura anual de 12,2°C + 2,8°C {Hinojosa y col,,

2011) y 1.150 mm {+500/-350 mm), propuesto par lglesias y col., 2007).

Posteriormente, |z divergencia del clado Lophozonia (48 Ma.) (nodo 22, Fig. 10, Anexo 5), el
surgimiento del clado Fuscospora (43,2 Ma.) (nodo 17, Fig. 10, Anexo) y el clado basal de
Brassospora y Nothofagus (nodo 3, Fig. 10) se produjeron en el Eoceno inferior a medio (55 -
45 Ma.), donde las tolerancias ancestrales estimadas son de 1.979, 3 mm para PAy 12,7°C
para TMA, siendo mas bajas que las cifras calculadas por hojas fosiles en King George Island,
Antdrtica (62,9°5) con una temperatura de 16,7° C, y para la cuenca de James Ross con
16,1°C, para dicho perfodo en Antdrtica (Huber & Caballero, 2011). Nuestras estimaciones
son mds bajas también que lo estimado en las Paleofloras mixtas de Rio Turbio (16,1 °C),

firihuau (16,9°C} (Quattrocchio y col,, 2013) y L. Marquez (17,4°C) (Hinojosa y col,, 2011). Sin
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embargo, el monto de PA estimado por nosotros {Tabla 4), concuerda con la cifra estimada

por Hinojosa & Villagran (2005) en ei Sur de América de 1.520 a 2,000 mm.

De acuerdo a los resultados de nuestra investigacion, la separacion entre los clados
Nothofagus y Brassespora (nodo 7 y 3, respectivamente, Fig. 10, Anexa 5) ocurrid durante el
Oligoceno medio (28,84 Ma.) Nuestras estimaciones para esta fecha sugieren valores de
1.637,7 mm de PA y 9,9°C para TMA. Las estimaciones paleoclimaticas globales realizadas por
Zachos y col., (2001) revelan que las masas de hielo en Antartica permanecieron desde el
Eoceno hasta el Oligoceno tardio (26 a 27 Ma), marcando una caida global en las
temperaturas. La TMA de nosotros estd cercana a los 10°C estimados para la superficie del
mar de Australia (Feary y col., 1991), pero se aleja de la estimacién de Nueva Zelanda con

temperaturas més altas, entre 13 -18°C (Kemp, 1978).

El incremento del patron de estacionalidad de lluvias, hizo que el clima fuese mas calido en el
Oligoceno (Macphail, 1984) lo que causd que Brassospora presente en el bosque lluvioso de
tierras bajas en Australia, migrara hacia Nueva Guinea a finales del Mioceno, encontrando en
las montafias ya ascendidas, condiciones de humedad y estabilidad climética (Carpenter,
2014). Al mismo tiempo en Nueva Zelanda, las transgresiones marinas finalizan y Brassospora
se extiende en esta regién (McGlone, 1996) pero luego, con la acentuacion de la
estacionalidad climatica debieron desplazarse a Nueva Caledonia por dispersién (Swenson y

col., 2001).

El descenso térmico del Oligoceno (Zachos y col.,, 2001; Markgraff y col., 1995) caincide
ademads, con la disminucidn de nuestras estimaciones térmicas extremas. Nuestros valores

de TmeEF registran el valor ancestral mas bajo de 6,4°C (Fig. 14) correspondiente a
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distribuciones de Nothofagus en el Este de Australia, Nueva Zelanda y Sur de Sudamérica. Sin
embargo, solo compararemos este parametro con los registros de floras fésiles mixtas del Sur
de Sudamérica con Nothofagus, donde las minimas estimadas varfan entre 8,1 (43,8) *Cy 8,6
(+3,8) °C (Hinojosa & Villagrén, 2005). Para la TmeEC nuestra estimacidn es de 15,6°C
(Fig.13), siendo mas baja que la estimacion de TmeEC realizada por Hingjosa & Villagrén
{2005) en Cerro Las Aguilas de 22 (3,3) °C. Los montos de precipitacién de los meses mas
célidos {PEMC) y mas secos (PEMS) también reportan un decaimiento {Fig. 15 y Fig. 16). La
PEMC es de 351,9 mm, y la PEMS es de .202,8 mm coincidiendo con el valor estimado para
Cerro Las Aguilas {140 mm (+153 mm)) {Hinojosa & villagran, 2005). Otro evento de
importancia hacia finales del Oligoceno (24.4 Ma.) es ia separacion del clado Lophozonia,
representado en los Nothofagus de Sudamérica {nodas 23) y Nothofogus de Australia y
Nueva Zelanda (nodo 25) (Fig.10, Anexo 5). La estimacion ancestral para finales del Oligoceno
es de 11°C (Fig. 11), mucho menor que la temperatura anual estimada por Hinojosa &

Villagran (2005) de 16,6 % 2.1°C en Cerro Las Aguilas.

Segin nuestra filogenia, en el Nedgeno, particularmente en el Mioceno, se produce una gran
divergendia correspondiente a los clados y especies actuales {Fig. 10). Esto se confirma por
Markgraff vy col., (1995} sefialando que |a diversificacién de especies en esta época fue mas
ripida en Australasia, mientras tanto, el sur de Sudamérica tenfa bajas tasas de

diversificacién y extincién.

De manera general, las estimaciones paleoclimdticas del Mioceno para TMA son de 12,7°C,
coincidiendo con el aumento de temperatura global descrito por (Zachos y col., 2001, Prossy

col., 2012, Huber & Caballero, 2011). 5in embargo, nuestras cifras estimadas para PA (1.848,

47




4 mm) ascienden respecto de los periodos anteriores y no se ajustan a los descensos de
precipitacién global descritos (Hinojosa & Villagran, 1997; Hinojosa, 2005; Hinojosa y

Gutiérrez, 2009).

En el Pleistoceno nuestra estimacion de PA y TMA asciende notablemente, no coincidiendo
con el patrén de oscilaciones entre periodos glaciares e interglaciares, y reduccion de lluvias
descritos para el hemisferio sur (Markgraff y col., 1995). Esto se debe porgue la estimacion
realizada es de! nodo interno 16 donde surgen N. carri y N. grondis, especies actuales
pertenecientes a Brassospora y presentes en ambientes tropicales (Reads y col., 2005), por la
tanto, no demuestran representatividad en las tolerancias climaticas del género para el

Pleistaceno.

De manera general, las estimaciones de tolerancias ancestrales desde finales del Cretacico
hasta el término del Terciario coinciden con las principales tendencias climéticas de estos
periodos, sin embargo, pese a las fluctuaciones climaticas el género en su totalidad ha
mantenido sus tolerancias climaticas estables, con oscilaciones segin la tendencia climatica

del periodo geoldgico.

En general, al comparar los resultados de la estimacién de las tolerancias actuales y
ancestrales para cada uno de los subgéneros se muestra que hay mantencién de las
tolerancias climaticas, donde el nicho climético ancestral del género no tiene grandes

diferencias con el nicho climatico actual.
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4.3 Conservatismo de nicho climatico actual

En relacidn a los resultados obtenido en el test de equivalencia, las especies hermanas al
interior de los subgéneros se ajustan al principio de conservatismo de nicho donde taxa mas
cercanas filogenéticamente tienen mayor parecido en sus nichos que aquellas mas alejadas

{Warren y col., 2008).

En el subgénero Brassospora, el clado de Papua Nueva Guinea {Fig. 10, Tabla 5), N. carri y N.
grandis, especies hermanas, poseen la mayor sobreposicion de nicho (D= 0,702) que con su
pariente mas lejano, N. brassi (D= 0,107). lgualmente en el clado de Nueva Caledonia, N.
aequilateralis y N. balansae son las especies que poseen una alta sobreposicién de nicho (D=
0,461). La excepcién ocurre con la significativa sohreposicién de N. codongndra y N.
agequilateralis con un D= 0,474, a pesar de que ambas especies son las mas slejadas
filogenéticamente (Tabla 5), esta convergencia puede ser explicada por la ecologia actual de
ambas especies. De acuerdo a (Read & Hope, 1996), estas especies se desarrollan sobre

suelos arcillosos y de manera dispersa en sectores riberefios de haja altitud.

Al interior del subgénero Fuscospora (Tabla 6) también se cumple el principio de
conservatismo de nicho. Destaca la muy baja sobreposicién de nicho entre N. alessandrii con
el resto de las especies australianas y neozelandesas. Los Nothofagus de Nueva Zelanda, N.
fusca, N. truncata y N. solandri, presentan una separacién de nicho climético a lo largo de
gradientes de altitud, lluvia y fertilidad del suelo (Ogden y col., 1996), sin embargo, hay un
grado de sobreposicion de nicho importante entre ellas (Tabla 6). La alta sobreposicidn

{D=0,472} de N. cliffortioides (presenie en Nueva Zelanda) con N. gunni (presente en
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Australia) se debe que ambas son tolerantes al frio y resistentes a la sequia (Ogden y col.,

1996; Read & Brown, 1996)

En Lophozenia (Tabla 7) el principio de sobreposicidn de nicho entre especies hermanas no se
cumple completamente, Por ejemplo N. obliqgua y N. macrocarpa presentan una clara
divergencia, lo mismo ocurre con N. alpina y N. glauca (Tabla 7). De manera singular, €l
mayor grado de sobreposicidn se da entre N. alging y N. cunninghamii (D= 0,623} (Tabla 7),
especies muy distantes geogrificamente y filogenéticamente. Esto se debe a que ambas se
encuentran presentes en altitudes medias, en laderas de exposicién sur y sobre los 600

msnm, {Donosg, 1996; Donoso y col, 1990; Read & Brown, 19596)

De manera general al interior del subgénero Nothofagus, las cinco especies presentan un alto
grado de sobreposicién de nicho climatico (Tabla 8). El clado que comprende a ias especies N.
dombeyi, N. pumifio y N. antdrctica presentan valores de D que van desde 0,52 a 0,62,
mientras que el clado de M. betuloides y N. nitida es de 0,56. Los altos valores de
sobreposicidn de estas especies se refleja en su distribucién, desde Valdivia (40°S) hasta los
48°S, al sur del Golfo de Penas, co-existiendo en un largo trayecto latitudinal {Donoso, 1996).
A nivel de subgéneros (Tabla 9), los valores de sobreposicion son bajos, donde l[os
subgéneros basales Lophozonia y Fuscosporg presentan mayores valores de D. los
subgéneros hermanos Nothafagus v Brassospora claramente presentan los menores grado
de equivalencia de nicho producto de las contrastantes distribuciones geogréficas e historia
evolutiva de ambos subgéneros. Brassospora habria alcanzado latitudes tropicales, a finales
del Mioceno, por ejemplo, el linaje de Nueva Caledonia ha estado presente en la isla desde al

menos 6,9 Ma. llegando por dispersién a larga distancia desde Nueva Zelanda {Pillon, 2012).
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Brassospora habria llegado a Nueva Guinea desde Australia en el Mioceno tardio (11-5 Ma.)
(Dettmann v col,, 1990; Hope, 1996), por medic de disperstén a larga distancia debido a la
colisién de las placas que hicieron ascender las montafias de Nueva Guinea. Aqui, las
especies de Brassospora se pudieron establecer en un ambiente mas calido y sin la
estacionalidad que se estaba produciendo en Australia (Hill y col,, 1996, Swenson ¥ col.,

2001).

El registro fésil de Nothofogus muestra que todos los subgéneros coexistieron cuando el
clima carecia de valores extremos de temperatura y precipitaciones desde finales del
Cretacico y comienzo de Paleoceno (Read y col. 1990). El cambio en las condiciones
ambientales produjo extinciones masivas y reduccién del bosque lluvioso en los rangos
latitudinales de algunos taxa, particularmente durante el Mioceno medio (Truswell, 1993,
Hill, 2001). Dada la intolerancia al frio descrito para Brassospora {Reads y col,, 2010), se
sugiere que el subgénero no haya tenido la capacidad de evolucionar a este cambio climético
o no haya podido mantener su competitividad producto de la mayor estacionalidad en las
altas latitudes del Nedgeno, quedando restringido a bajas latitudes hoy y generando las

diferencias observadas con los subgéneros templados,

El mayor grado de sobreposicién de nicho climatico ocurre entre Lophozonia y Fuscospora.
Segtn Cook & Crisp (2005} las especies existentes en Australia y Nueva Zelanda divergieron
mis recientemente que sus ancestros comunes de Sudamérica, por lo que procesos de
dispersién a larga distancia entre Australia y Nueva Zelanda serian los mds comunes
{Swenson y col., 2000). El alto grado de sobreposicién de nuestra prueba de equivalencia,

revela que Lophozonia y Fuscospora podria ser explicado en parte, por un factor histérico
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donde taxa de ambos géneros han compartido distribuciones geograficas y estacionalidad

climética por largos periodo de tiempo y por otra parte, adaptacion a climas templados.

Nuestros resultados confirman gue la prueba de equivalencia parcialmente evidencia
conservatismo de nicho y evolucién de éste para Nothofagus, pero que falla en distinguir
entre las semejanzas climaticas por convergencia entre especies, es por ello que Losos,
(2008} y Bloomberg y col., {2003) proponen evaluar el conservatismo de nicho filogenético

por medio de [a sefial filogenética.

4.4 Carrelacidn rango-edad

Segln Fitzpatrick & Turelli, {2006), si la especiacicn es fundamentalmente alopatrica, la
sobreposicion de rangos de los nodos internos debiese ser mayor a medida que nos alejamos
del tiempo de divergencia. Nuestros resultados, corroboran [o expuesto anteriormente. Para
las variables climaticas estudiadas, actualmente el grado de sobreposicion entre los nodos
internos de la filogenia es mayor (Fig.11). Esto corrobora y complementa, los resultados de
sobreposicién de nicho de la prueba de equivalencia en los subgéneros templados, para
mostrar que atin hay sobreposicién de nicho entre ellos, a pesar del tiempo de divergencia

entre ellos.

4.5 Sefal filogenética y modos de evolucion de variables climaticas

De acuerdo a nuestros resultados, dentro del género Nothofagus todas las variables
climaticas analizadas presentan inercia filogenética. Esto demuestra que el género
Nothafagus, presenta un conservatismo filogenético de nicho climatico producto de que la

evolucion de los requerimientas climaticos de las especies a través de su filogenia ha sido
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gradual. £l fuerte conservatismo de nicho filogenético detectado es congruente con lo
observado en el registro fésil, en donde las variaciones morfoldgicas del género han sido

muy lentas (Hill, 2001)

ta evolucidn de las talerancias climdticas, TMA, PA, PEMS, PEMC, ha sido modulada por un
movimiento browniano, demostrando que las tolerancias climdticas han evolucionado en
conjunto con los cambios climatico en los diversos periodos geoldgicos. Otro modo de
evolucién han sufrido las variables extremas de temperatura (TmeEC y TmeEF), describiendo
un empuje de los rangos climaticos hacia valores 6ptimos, lo que ha generado una reduccion
en el rango de las tolerancias climiticas de estas variables. Esto seria dirigido por un modo de
evolucion Ornestein — Uhlenbeck de presidn selectiva para estos pardmetros climaticos
(Hawkins y col., 2014, Diniz-Filho y col., 2011). Este modo de evalucién para variables de
temperatura extremas se ve reflejado en nuestras reconstrucciones ancestrales las cudles se

han restringido a valores menores {Tabla 4}.

De manera general, nuestra reconstruccién ancestral demuestra que las tolerancias
climaticas del género Nothofagus han permanecido estables desde la generacién del género
hasta el Pleistoceno, siendo capaz de soportar y adecuarse a los cambios climaticos acaecidos
desde el Cretacico. De acuerdo a la existencia de sefial filogenética en el género y tomando
en cuenta los rangos climaticos de Brassospora y Nothofagus templados actuales, es posible
determinar que el rango climatico total del género, desde su divergencia de las Fagaceas,
haya sido muy amplio. Esta condicién les habria permitido persistir en climas mads
estacionales y mas frios por tanto tiempo. Reconstrucciones realizadas por Birkenmajer y

Zastawniak (1989) demuestran que Nothofagus tiene tolerancia a los grandes cambios
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climéaticos producidos en las altas latitudes del sur durante el Nedgeno. Asi mismo, Hinojosa
& Villagran {2005) concuerdan con esta afirmacion, agregando que las especies de
Nothofagus registradas en las tafofloras de Navidad y Boca — Pupuya son probablemente el
mejor ejemplo de adaptacidn al cambio climatica de reduccién de precipitacion en el
Mioceno. Ademds, para mantener |as mismas tolerancias, las especies se habrian desplazado
de zonas bajas a zonas altas para mantener sus requerimientos climaticos necesarios (Read y

col., 2010), generando asi una diferenciacién de nichos climaticos desde tiempos pasados.

A nivel de subgénero, es posible pensar que la evolucion climética de las condiciones
extremas en Nothofagus actualmente se haya reducido. En el caso de Brassospora, lo mds
probable es que ha sido empujado a valores gptimos, acrecentando la separacion de nicho a
microescala pasada, propuesta por Veblen y col, (1996). También se postula que
Brassospora no pudo adaptarse lo suficientemente rapido para seguir siendo competitivos en
las latitudes meridionales durante el Nedgeno, en cambio, los otros subgéneros podrian
haber tenido la capacidad de evolucionar en condiciones cambiantes durante el Paledgeno y
el Nedgeno (Hill & Dettman, 1996). Sin embargo, Read y col, {2012) describe para el
Oligoceno, aun con temperaturas frfas, que la diversidad de Nothofagus parecia llegar a su
maximo y Nothofagus tropicales con templados podrian haber coexistido, pero separados
por altitud (Hill, 2001).Posteriormente, en el Mioceno medio temprano el género fue menos
abundante al interior de los continentes que en las regiones costeras de Australia, y ya para
al Mioceno tardio a Plioceno el bosque Hluvioso habria declinado, y el subgénero Brassospora
decaeria en abundancia en relacién al género Lophozonia en Australia (McGowran y col.,
2000). De esta manera, se puede inducir que las extremas climdticas afectaron fuertemente

al nicho climatico de Nothofagus, obligandolo a desplazarse en busca de lugares aptos para




su desarrolla, pero manteniendo sus tolerancias medias estables por este largo periodo de

tiempo.

Finalmente, los modos de evolucidn descritos en este trabajo para Nothofagus permiten
inferir la respuesta de este género a los cambios climaticos. En efecto, las variaciones
ambientales producto del cambio climatico global predicen un alza en las temperaturas y
disminucion de precipitaciones en zonas templadas, constituyendo una amenaza a la
diversidad glabal (Chen y col., 2011; Lenoir y col., 2008). El modo Browniano de evolucién
descrito en este trabajo para las variables ambientales de PA, PEMS, PEMC y TMA sugiere
una respuesta lineal de Nothofagus a la variacién futura de estas variables, modificando su
distribucién geografica con tolerancias adecuadas para su sobreviviencia y reproduccidn, es
decir, conservando su nicho climatico. Por otra parte, nuestro hallazgo de modo de evolucién
OU en las variables climaticas extremas de TmeMF y TmeMC sugieren que la respuesta
de Nothofagus a estas variables serd mas sensible, dada una menor amplitud de nicho
realizado como producto de la seleccién estabilizadora ejercida durante la evolucién del
género. Asi, variaciones futuras de estas variables extremas podrian ser determinantes para

el futuro distribucional de! género bajo escenarios de cambio climatico.
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Capitulo 5. CONCLUSION

De acuerdo a nuestros resultados, la primera hipdtesis es aceptada, demostrando que la
evolucian de las tolerancias climaticas ha sido estable desde finales del Cretdcico hasta hoy.
Ademis, la permanencia de sefial filogenética de las variables climaticas analizadas (PA,
PEMC, PEMS, TMA) demuestra que el género Nothofagus conserva su nicho climatico,
principalmente, bajo un modelo browniano de evolucidn. Sin embargo, las variables
extremas, TmeMF y TmeMC, han evoiucionada por medio de seleccion estabilizadora

representada por el modelo Ornestein-Uhlenbeck.

El conservatismo de nicho climético sobre el tiempo es producto de que el nicho
fundamental de Nothofogus presenta una tendencia a mantener la amplitud de las
tolerancias climaticas desde su divergencia, ya que en general los nichos fundamentales
tienen resistencia a la evolucién (Pearman y col., 2007) y hay evidencia que las tolerancias
ecoldgicas son relativamente conservadas en linajes sobre largos periodos de tiempo macro-
evolutivo (Prinzing y col., 2001; Wiens & Graham, 2005). Un ejemplo de ello es el
conservatismo filogenético de biomas sobre decenas de millones de afios en el hemisferio
sur, donde la gran mayoria de especies hermanas estan presentes en el mismo bioma (Crisp y
col., 2009). Por lo tanto, las diferencias de tolerancias climdticas entre subgéneros, se deben
a que, tanto, el subgénero Brassospora como los subgéneros templados, estan ocupando una

parte del nicho realizado del género, pero manteniendo el nicho fundamental estable.

La segunda hipétesis también es aceptada ya que al interior de los subgéneros especies mas

cercanas filogenéticamente tienen mayor semejanza en sus tolerancias climaticas y
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generalmente, demuestran mayor sobreposicion de nicho. En cambio, la relacién filogenética
entre los subgéneras no cumple el principio de conservatismo de nicho, ya que Brassospora
se ha adaptado a ambientes tropicales. Sin embargo, y a modo de conclusion final, el género
en su totalidad, conserva su nicho porque el mismo rango de tolerancias climaticas ha estado

retenido en la filogenia desde su divergencia.
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ANEXO 2 Poligonos minimos convexos para cada distribucion geografica actual de
NOTHOFAGUS
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ANEXO 3 Niimero de datos de ocurrencia (presencia) por cada especie de Nothofagus

Especies N’ de ocurrencias
N. aequilateralis 29
N. alesandrii 10
N.alpina 126
N.antarctica 226
N.balansae 12
N.baummanniae 13
N.betuloides 68
N.brassi 12
N.carri 35
N.cliffortioides 4,478
N.codonandra 25
N, cunninghamii 57
N. discoidea 6
N. dombeyi 537
N. fusca 3.588
N. glauca 41
N. grandis 79
N. gunni 18
N. macrocarpa 16
N. menziesii 7.905
N.mooreii 112
N.nitida 57
N.obliqua 285
N.perryi 64
N.pumilio 133
N.resinosa 14
N.solandri 902
N.truncata 763
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ANEXO 4 Estimacién de AUC (Area under cover), porcentaje de contribucidn de cada variable
para cada especie entregado por MAXENT al calcular la probabilidad de ocurrencia por

especie

Variable
contribucidn

N. alessandrii 0.996 PEMC 66.6
N. alping 0,985 PEMC 45.3
N.antarctica 0.938 PEMC 32.8
N.betuloides 0.926 TEMC 64.9
N. dombeyi 0.955 PEMF 35.8
N.glauca 0.968 TEMS 72.7
N. macrocarpa 0.998 PEMC 77.9
N. nitida 0.959 PEMF 33.3
N.obligua 0.972 PEMC 53.3
N.pumilio 0.966 PEMC 33.2
N.cliffortioides 0.908 PEMS 30.6
N.cunninghamii 0,981 PEMC 21.4
N.fusca 0.923 PEMS 29.6
N.gunni 0.984 TmiMF 35.2
N.menziesii 0.874 PEMS 29.1
N.mooreii 0.589 PEMC 29

N.solandri 0.961 PEMS 25.4
N.truncata 0.975 PEMS 25

N.aequilateralis 0.999 TEMF 30.9
N.balansae 0.999 TmiME 21.6
N.baumannige 0.997 TEMF 27.5
N.brassi 0.941 PEMC 70.8
N.carrii 0.969 PEMC 52.5
N.codonandra 0.999 TEMF 27.5
N.discoidea 0.993 TEMC 26.8
N.grandis 0.574 PEMC 49.1
N.perryi 0.99 PEMC 44.3
N.resinosa 0.957 PEMC 67.5
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ANEXO 5 Rangos climaticos para cada especie ordenados por subgéneros

Figura 1 Rangos de precipitacion anual para cada una de las especies del subgénero Brassospora. El
cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la Ocupacién de Nicho
para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de Precipitacién anual, el limite
inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.

Rango de precipitacion anual dentro de Brassospora
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N_aeq | N_bal |N_bau|N_bra | N_car |N_cod | N_dis | N_gra | N_per | N_res
p20 1687 | 1537 | 687 | 2387 | 2287 | 1587 | 1187 | 2487 | 2487 | 2437
p80 2337 | 2487 | 2887 | 3987 | 3287 | 2287 | 2787 | 3237 | 3237 | 3937
= Promedio| 1977. | 1794. | 1840. | 2928. | 2896. | 1935. | 1914. | 2883. | 2576. | 3185.
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Figura 2 Rangos de precipitacion anual para cada especie del subgénero Fuscospora. El cuadro rojo
representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la Ocupacion de Nicho para cada
especie. Las barras en color negro corresponden al rango de Precipitacién anual, el limite inferior

corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 3 Rangos de precipitacion anual para cada especie del subgénero Lophozonia. El cuadro rojo
representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la Ocupacion de Nicho para cada
especie. Las barras en color negro corresponden al rango de Precipitacion anual, el limite inferior

corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.

Rango de precipitacién anual dentro de Lophozonia
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Figura 4 Rangos de precipitacion anual para cada especie del subgénero Nothofagus. El cuadro rojo
representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la Ocupacién de Nicho para cada
especie. Las barras en color negro corresponden al rango de Precipitacion anual, el limite inferior

corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 5 Rangos de precipitacion media de la estacién mas seca para cada especie del subgénero
Brassospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la
Ocupacion de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
Precipitacién anual, el limite inferior corresponde al percentil 20y el limite superior al percentil 80.

Rango de precipitacién media de la estacién mas seca en Brassospora
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Figura 6 Rangos de precipitacion media de la estacién mas seca para cada especie del subgénero
Fuscospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. las barras en color negro corresponden al rango de
Precipitacion anual, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 7 Rangos de precipitacion media de la estacion més seca para cada especie del subgénero

Lophozonia. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion d

e la

Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
Precipitacion anual, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 8 Rangos de precipitacion media de la estacion mds seca para cada especie del subgénero
Nothofagus. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la
Ocupacion de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
Precipitacidn anual, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.

Rango de precipitacién media de la estacion mas seca

en Nothofagus
500
T 400 T T
E 300 § %
c 200 g i—
4 1 T I —1
::-.j. N_bet N_nit N_ant N_dom N_pum
- P20 152 202 52 52 52
P80 402 452 202 252 152
= Promedio 259 344 162 170 128
Especies

75




Figura 9 Rangos de precipitacion media de la estacion mas calida para cada especie del
subgénero Brassospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la
Prediccion de la Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro
corresponden al rango de Precipitacion anual, el limite inferior corresponde al percentil 20 y
el limite superior al percentil 80.

Rango de precipitacién media de la estacién mas calida en Brassospora
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Figura 10 Rangos de precipitacion media de la estacion mas calida para cada especie del subgénero
Fuscospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la

Ocupacion de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corres
Precipitacién anual, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.

ponden al rango de
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Figura 11 Rangos de precipitacion media de la estacién mas calida para cada especie del subgénero
Fuscospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
Precipitacion anual, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 12 Rangos de precipitacion media de la estacion mas calida para cada especie del subgénero
Fuscospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
Precipitacion anual, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 13 Rangos de temperatura media anual para cada especie del subgénero Brassospora. El
cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la Ocupacion de Nicho
para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de temperatura media anual, el
limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.

Rango de temperatura media anual en Brassospora

30
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Figura 15 Rangos de temperatura media anual para cada especie del subgénero Brassospora. El
cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la Ocupacién de Nicho
para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de temperatura media anual, el
limite inferior corresponde al percentil 20y el limite superior al percentil 80.
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Figura 16 Rangos de temperatura media anual para cada especie del subgénero Lophozonia. El cuadro
rojo representa el promedio ponderado extraido de la prediccion de la Ocupacién de Nicho para cada
especie. Las barras en color negro corresponden al rango de temperatura media anual, el limite
inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.

Rango de precipitacién media anual en Lophozonia
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Figura 17 Rangos de temperatura media anual para cada especie del subgénero Nothofagus. El
cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la Ocupacion de Nicho
para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de temperatura media anual, el
limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80.
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Figura 18 Rangos de temperatura media de la estacion mas fria para cada especie del subgénero
Brassospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
temperatura media de la estacién mas fria, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite

superior al percentil 80.
Rango de temperatura media de la estacion mas fria de Brassospora
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Figura 19 Rangos de temperatura media de la estacién mas fria para cada especie del subgénero

Fuscospora.

El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la

Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
temperatura media de la estacion mas fria, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite

superior al percentil 80.
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Figura 20 Rangos de temperatura media de la estacion mas fria para cada especie del subgénero
Lophozonia. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
temperatura media de la estacion mas fria, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite

superior al percentil 80

Rango de temperatura media de la estacion mas fria en Lophozonia
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Figura 21 Rangos de temperatura media de la estacién mas fria para cada especie del subgénero
Nothofagus. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
temperatura media de la estacion mas fria, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite

superior al percentil 80
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Figura 21 Rangos de temperatura media de la estacion mas célida para cada especie del
subgénero Brassospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la
Prediccion de la Ocupacion de Nicho para cada especie. Las barras en color negro
corresponden al rango de temperatura media de la estacion mas calida, el limite inferior

corresponde al percentil 20 y el limite superior al percentil 80
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Figura 22 Rangos de temperatura media de la estacion mas calida para cada especie del subgenero
Fuscospora. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
temperatura media de la estacién mas calida, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite

superior al percentil 80

Rango de la temperatura media de la estacién mds calida en Fuscospora
25
20 *
o B —& — — f
F 10 -
5
0
N_ale N_fus N_gun N_sol N_tru N_cli
P20 16.1 14.2 9.3 13.3 14.2 11.8
P80 19.7 15.6 125 16.3 16.5 14.5
= Promedio 17.7 14.0 10.9 14.8 15.4 12.8
Especies

82




Figura 23 Rangos de temperatura media de |a estacion mds calida para cada especie del subgénero
Lophozonia. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccion de la
Ocupacion de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
temperatura media de la estacion mds calida, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite

superior al percentil 80

Rango de la temperatura media de la estacién mas calida en
Lophozonia
25
20 ——
Bty
“:‘ 10
5
0
N_alp N_gla N_obl | N_men | N_mac | N_cun | N_moo
P20 12.6 15.7 135 11.4 15.1 10.1 17.6
P80 16.5 19.4 17.5 15.3 19.1 15.8 22.2
® Promedio| 14.6 17.3 15.6 13.4 17.0 13.5 19.7
Especies

Figura 24 Rangos de temperatura media de la estacion mas calida para cada especie del subgénero
Nothofagus. El cuadro rojo representa el promedio ponderado extraido de la Prediccién de la
Ocupacién de Nicho para cada especie. Las barras en color negro corresponden al rango de
temperatura media de la estacién mas calida, el limite inferior corresponde al percentil 20 y el limite

superior al percentil 80
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Anexo 6 Estimaciones ancestrales de cada variable climatica por nodo interno de la

filogenia

Tabla 1 Estimacién de tolerancia
climatica ancestral de Precipitacién
Anual {PA)

Nodo Age PA
internos {mm)

1 72,1 1692.3
2z 57.7 1786.7
3 43.3 1869.3
4 28.8 1650.6
5 14.4 1424.8
6 14.4 1657.6
7 7.2 1403.8
8 28.8 21705
] 14.4 1844.6
10 9.6 1742.8
11 7.2 2797.8
12 7.2 2829.2
13 9.6 2686.1
14 7.2 1802.6
15 19.2 2165.9
16 2.4 2334.7
17 43,2 25329
18 28.8 1455.0
19 14.4 1595.2
20 9.6 1712.0
21 4.8 1760.3
22 48.1 1534.9
23 24.0 1673.4
24 12.0 1545.8
25 24.0 1235.0
26 12.0 1342.1
27 6.0 1263.7

Tabla 2 Estimacion de
climdtica ancestral de Precipitacion
media de la estacion més calida (PEMC)

tolerancia

Nodo Age PEMC
interno {mm)
1 72.1 373.7
2 57.7 426.4
3 43.3 475.2
4 28.8 353.4
5 14.4 259.1
6 14.4 325.5
7 7.2 286.6
8 28.8 645.9
9 14.4 653.7
10 9.6 620.9
11 7.2 808.7
12 7.2 9135
13 9.6 949,2
14 7.2 431.4
15 15.2 591.8
16 2.4 622
17 43.2 652
18 28.8 276
19 14.4 317.9
20 9.6 319.3
21 4.8 326.1
22 48.1 286
23 24 355.2
24 12 361.4
25 24 129
26 12 109.1
27 6 82.7
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Tabla 4 FEstimacion de tolerancia
climatica ancestral de Temperatura

Tabla 3 Estimacién de tolerancia
climdtica ancestral de Precipitacion

media de la estacién mas seca (PEMS) media anual (TMA)

Noado PEMS Nodo o
interno Age (mm) interno Age TMA (°C)
1 72.1 254.4 1 72.1 12.4

2 57.7 277.7

2 57.7 12.9
3 433 299.8

3 43.3 12.9
4 28.8 248.3

4 28.8 10.0
5 14.4 195.8 c 14.4 2.6
6 14.4 249.4 6 14.4 8.4
7 7.2 216.1 7 7.2 7.3
8 28.8 373.4 8 28.8 16.0
9 14.4 301.4 9 14.4 19.0
10 9.6 275.1 10 9.6 20.0
11 7.2 518.9 11 7.2 16.0
12 7.2 532.6 12 7.2 15.6
13 9.6 467.2 13 9.6 15.9
14 7.2 279.3 14 7.2 13.4
15 19.2 299.7 15 19.2 16.1
16 53;42 326.3 16 2.4 15.3
17 28-8 ;22-2 17 43.2 13.8
18 14- 362- 18 28.8 11.4
1 9 : 391.; 2 o o
20 4-3 388-6 20 9.6 10.1
;; 281 2155 2 2 o
2 24-0 286'6 22 48.1 115
24 120 236.9 22 22 T "

~ : 24 12,0 11.7

25 24.0 105.7

25 24.0 11.2
26 12.0 95.1
2 = — 26 12.0 10.9

. : 27 6.0 11.2
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Tabla 4 Estimacién

climatica ancestral
media de la Estacion mds Fria {TmeEkF)

de tolerancia
de Temperatura

irﬁzg::s Age TmeMF
1 72.1 83
y) 57.7 9.1
3 433 9.3
4 28.8 5.8
5 14.4 43
6 14.4 3.8
7 7.2 3.2
[} 28.8 13.0
9 14.4 14.6
10 9.6 13.6
11 7.2 15.0
12 7.2 15.2
13 9.6 15.0
14 7.2 10.0
15 15.2 13.7
16 2.4 134
17 43.2 11.4
18 28.8 7.1
19 14.4 5.5
20 9.6 5.7
21 4.8 6.1
22 48.1 7.0
23 24.0 6.2
24 12.0 7.1
25 24.0 6.4
26 12.0 6.3
27 6.0 6.8

Tabta 5 Estimacién de tolerancia climética
ancestral de Temperatura media de la

Estacién mas calida {TmeEC)

irl:‘.::’::s Age TmeMC
1 72.1 161
2 57.7 16.4
3 43.3 16.4
4 28.8 14.0
5 14.4 13.3
6 14.4 12.2
7 7.2 11.6
8 28.8 18.9
9 14.4 22.1
10 9.6 23.3
11 7.2 18.1
12 7.2 183
13 9.6 173
14 7.2 17.0
15 15.2 19.4
16 24 186
17 43.2 16.3
18 28.8 15.1
19 14.4 13.4
20 9.6 14.1
21 4.8 15.0
22 48.1 15.4
23 24.0 14.6
24 12.0 15.0
25 24.0 15.6
26 12.0 15.3
27 6.0 161
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