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SUMMARY

Subgenus Nothofagus consists of five woody species that are present in diverse forest associations of temperate forests of Argentina
and Chile. Given the variable conditions of the physical environment, structural and functional intraspecific variation with genetic
basis is expected. The study of the gene pool of multiple populations of the different species at the regional scale using conserved
nuclear and cytoplasm markers resolved the phylogenetic relationships within the subgenus and reconstructed their biogeographic
history in Patagonia, respectively. Nuclear ITS sequences showed that N. pumilio diverged earlier and that N. antarctica is sister to the
monophyletic group containing the three evergreens (N. betuloides, N. dombeyi, and N. nitida). Phylogeographic analyses based on
sequences of chloroplast DNA allowed the reconstruction of ancient features of the Oligocene-Miocene landscape of Patagonia and
showed paleohybridizations. The contemporaneous signal yielded by isozyme polymorphisms contributed to the analysis of spatial
variation patterns such as the effect of the geographic range, the formation of clines and ecotypes, the genetic consequences of natural
disturbances in relation to the predominant regeneration mode (sprouter and nonsprouter), and hybridization. Analysis on distinct
habitat types inhabited by N. antarctica and experimental studies under common gardens and reciprocal transplants of N. pumilio at
contrasting elevations showed genetic and plastic responses in ecophysiological and morphological characters. Taxa within subgenus
Nothofagus are ancient lineages that have developed adaptations throughout their evolutionary history and therefore they may have
the potential to respond to changes in climate.

Key words: genetic variation, geographic variation, Nothofagus, phylogeography, subgenus Nothofagus.

RESUMEN

El subgénero Nothofagus consiste de cinco especies lefiosas que estan presentes en diversas asociaciones forestales de los bosques
templados de Argentina y Chile. Dadas las variaciones del medio fisico se esperan variaciones intraespecificas estructurales y
funcionales con base genética. El analisis del acervo genético de multiples poblaciones de las distintas especies a escala regional,
mediante marcadores nucleares y citoplasmaticos con baja tasa de mutacion, permitio resolver las relaciones filogenéticas y reconstruir
su historia biogeografica en Patagonia, respectivamente. Secuencias nucleares ITS mostraron que N. pumilio divergié tempranamente
y que N. antarctica resulté ser hermana del grupo monofilético conteniendo las tres especies siempreverdes (N. betuloides, N. dombeyi
y N. nitida). Analisis filogeograficos mediante secuencias de ADN del cloroplasto reconstruyeron rasgos antiguos del paisaje del
Oligoceno-Mioceno de Patagonia y develaron la existencia de paleohibridaciones. La sefial contemporanea provista por polimorfismos
isoenzimaticos contribuy6 al analisis de patrones espaciales de variacion como el efecto del rango geografico, la formacion de clines
y ecotipos, las consecuencias genéticas de los disturbios naturales en relacion con el modo predominante de regeneracion (rebrotante
y no-rebrotante) y la hibridacion. Estudios en distintos ambientes habitados por N. antarctica y experimentales en jardin comun y
trasplantes reciprocos de N. pumilio en alturas contrastantes, mostraron que caracteres ecofisiologicos y morfologicos de los individuos
son el resultado de seleccion natural y plasticidad. Las especies del subgénero Nothofagus son linajes antiguos que han desarrollado
adaptaciones a lo largo de su historia evolutiva y, por lo tanto, tendrian el potencial de responder a cambios en el clima.

Palabras clave: filogeografia, Nothofagus, subgénero Nothofagus, variacion genética, variacion geografica.
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INTRODUCCION

Las especies con un extenso rango de distribucion,
generalmente, ocupan una amplia gama de ambientes y
muestran variacion geografica en distintos caracteres. Esta
variacion fenotipica puede resultar de la expresion va-
riable de determinados genotipos en distintos ambientes
(plasticidad fenotipica) o de la adaptacion, lo cual implica
la seleccion de distintos genotipos bajo condiciones am-
bientales heterogéneas. Ademas de la seleccion natural,
otras fuerzas evolutivas como el reducido tamafio pobla-
cional (deriva genética) y el aislamiento espacial y tempo-
ral afectan los polimorfismos genéticos en las poblaciones
naturales. Por lo tanto, especies de amplio rango permiten
analizar los factores ambientales e histoéricos que han mo-
delado la variacion genética de sus poblaciones.

El rango de distribucion geografica juntamente con el
sistema reproductivo son los caracteres de historia de vida
de las especies que mejor explican los niveles de diversi-
dad genética en las poblaciones de plantas (Hamrick y Godt
1989). Esto se debe a que las especies de amplia distribu-
cién y con fecundacion cruzada usualmente consisten de
poblaciones grandes y que mantienen altas tasas de flujo
génico entre ellas. Asimismo, el medio fisico cambiante
genera presiones divergentes de seleccion (Linhart y Grant
1996). Se espera que especies con amplias distribuciones
que habitan ambientes variables mantengan altos niveles
de diversidad genética.

Los paisajes de bosque de Patagonia han sido modela-
dos por distintos procesos ocurridos a lo largo de la historia
geoldgica de los Andes del sur. Estos ambientes de monta-
fla consisten de numerosos valles, cuyas laderas con distin-
ta orientacion y pendiente imponen condiciones variables
sobre las especies que las habitan. Ademas, la influencia
del Océano Pacifico en el oeste con innumerables fiordos y
archipiélagos y el efecto sombra sobre las laderas orientales
de los Andes resultan en ambientes contrastantes. Asi, Clau-
dio Donoso (1987) postuldé que “cualquier especie que se
desarrolle en un rango de distribucion mas o menos amplio
en este territorio, se va a encontrar con este medioambiente
en extremo variado”. Esto fue motivo de un estudio fun-
dacional en el género Nothofagus Blume el cual describi6
la variacion intraespecifica de atributos seminales e hibri-
dacion interespecifica a base de caracteres morfologicos
de las especies que crecen en Chile (Donoso 1987). Dicho
trabajo ademas planteo6 hipotesis para futuros estudios. Por
un lado se propuso que las especies mostrarian plasticidad
fenotipica a lo largo de gradientes altitudinales continuos,
mientras que con la latitud las diferencias entre las pobla-
ciones tendrian un fuerte componente genético, ademas del
ambiental, por efecto de la distancia y posibles discontinui-
dades geograficas. En el presente trabajo se analizan dichas
hipétesis en especies del subgénero Nothofagus. Las espe-
cies de este subgénero poseen las mayores distribuciones
en el sur de Sudamérica y proveen el experimento natural
para analizar el grado y el tipo de variacidon geografica.
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LAS ESPECIES DEL SUBGENERO NOTHOFAGUS

El subgénero Nothofagus consiste de cinco especies.
Dos de éstas son deciduas o de hoja caduca conocidas co-
munmente como fiire (N. antarctica (G. Forst.) Oerst.) y
lenga (N. pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser) y las otras tres
son siempreverdes: coihue (N. dombeyi (Mirb.) Oerst.),
coihue de Magallanes o guindo (N. betuloides (Mirb.)
Oerst.) y coihue de Chiloé (N. nitida (Phil.) Krasser). Los
patrones de variacion intraespecificos de las especies del
subgénero Nothofagus tanto fenotipicos como genotipicos
son complejos ya que estas especies poseen amplias distri-
buciones y habitan ambientes heterogéneos. Este es el caso
de los dos taxa deciduos cuyas distribuciones coinciden
con el rango total latitudinal del bosque templado austral.
Presentan variacion significativa en distintos rasgos es-
tructurales y funcionales. Nothofagus antarctica presenta
variacion morfoldgica discreta (ecotipica) asociada a dis-
tintos ambientes (biotopos). Se han sugerido distintos mor-
fotipos (Ramirez et al. 1985, Premoli 1991) que podrian
considerarse ecotipos resultantes de presiones de seleccién
relativamente recientes tendientes a la especiacion (Rome-
ro 1986a). Por otro lado, N. pumilio es la especie que do-
mina los ambientes montanos y de altas latitudes donde
comunmente forma bosques puros. Sobre las laderas de
montafia, esta entidad muestra variacién continua (clinal)
en rasgos morfologicos de los individuos hasta alcanzar el
limite de la vegetacion arborea (Premoli 2004). De las tres
especies siempreverdes, N. betuloides y N. dombeyi son de
amplia distribucion. Nothofagus betuloides es el elemento
siempreverde caracteristico de los bosques subantarticos,
mientras que hacia el norte se lo encuentra en bosques
templados de altura y en sitios anegados o de turbera y fia-
dis. Nothofagus dombeyi ocurre hacia el norte de los 43° S
en bosques templados y himedos de mediana altitud. Por
ultimo, N. nitida presenta un rango latitudinal menor que
las restantes especies del subgénero y esta restringido a los
bosques templados y himedos de mediana latitud sobre
las vertientes occidentales de los Andes. Las especies del
subgénero son consideradas tolerantes al frio, principal-
mente la siempreverde N. betuloides (Premoli 1994) y las
deciduas N. antarctica y N. pumilio (Alberdi 1987).

Los miembros del subgénero comparten la dispersion
del polen anemofila y una dispersion limitada de las se-
millas que ocurre en la cercania del arbol semillero. Por
lo tanto, se podria postular que diferencias genéticas en-
tre poblaciones geograficamente cercanas y sin barreras
aparentes al intercambio genético s6lo podran generarse
por accion de la seleccion natural diversificadora en casos
que supere los efectos homogeneizadores del flujo géni-
co. De la misma manera, los patrones de establecimiento
de semillas afectan las caracteristicas genéticas dentro de
los rodales de Nothofagus. Estos rodales pueden conside-
rarse sistemas de no-equilibrio (Veblen y Donoso 1987);
es decir, son perturbados frecuentemente por disturbios
naturales que afectan su demografia. Las consecuencias



genéticas dependeran de la escala espacial del disturbio
(de grano fino a escala local o grueso a mayor escala espa-
cial) y del modo de regeneracion preponderante (no-rebro-
tante y por lo tanto semilla-dependiente como N. dombeyi
versus rebrotante como N. antarctica). Asi la regeneracion
de no-rebrotantes en claros abiertos en el bosque por cai-
da de arboles de N. dombeyi promovera el establecimiento
local de semillas y la formacién de una estructuracion de-
mografica y genética significativa (Premoli y Kitzberger
2005). En tanto que la recolonizaciéon de N. dombeyi luego
de eventos devastadores como fuego, avalanchas, caidas
masivas por viento, tendrd lugar a través de propagulas
producidas por escasos arboles remanentes resultando en
rodales coetaneos y genéticamente homogéneos (Premoli
y Kitzberger 2005). Por el contrario, la regeneracion de
especies rebrotantes preservard la estructura demografica
y genética previa a la perturbacion. Los rodales postfuego
de N. antarctica resultaron genéticamente diversos a es-
cala de rodal (1 ha) y estructurados espacialmente ya que
atn individuos cercanos consistian de distintos genotipos
(genets) (Premoli y Steinke 2008). Mientras disturbios de-
vastadores como el fuego producen una homogeneizacion
genética en N. dombeyi (no-rebrotante), el establecimiento
ocasional por semilla reforzado por rebrote conservan una
estructura genética significativa en N. antarctica. Por lo
tanto, las consecuencias genéticas de los disturbios a nivel
de rodal dependeran de la escala del mismo y del modo de
regeneracion de las especies.

DIVERSIDAD GENETICA

El efecto del rango de distribucion geografica fue ana-
lizado sobre los niveles de variacion genética en Nothofa-
gus. Se espera que especies de amplio rango mantengan
elevado polimorfismo genético en comparaciéon con sus
congéneres de distribucion geografica restringida. Utili-
zando loci nucleares isoenzimaticos, se encontrd que las
especies siempreverdes ampliamente distribuidas, N. betu-
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loides y N. dombeyi, mostraron mayor diversidad isoenzi-
matica que la restringida N. nitida (Premoli 1997). Por otro
lado, las especies deciduas de amplia distribucion, N. an-
tarctica y N. pumilio, tuvieron mayor y menor diversidad
que las siempreverdes de amplio rango, respectivamente
(cuadro 1). Ademas, todas las especies de amplia distribu-
cién mostraron una divergencia interpoblacional significa-
tiva (F;) excepto la de menor rango N. nitida.

La elevada diversidad en las especies de amplio ran-
go como las siempreverdes N. betuloides y N. dombeyi se
podria explicar con base en sus grandes poblaciones (Pre-
moli 1997), mientras que en la decidua N. antarctica se
relacionaria con su gran tolerancia ecoldgica y su capaci-
dad de rebrote luego de disturbios que permite preservar la
estructura genética de las poblaciones (Acosta et al. 2012).
Por el contrario, si bien N. pumilio posee el mismo rango
latitudinal que N. antarctica, el mismo es relativamente
discontinuo particularmente en su distribucion norte don-
de ocupa ambientes de altura, habitando elevaciones mas
bajas solamente hacia el sur. La especificidad de habitat
de N. pumilio, restringida ecolégicamente a ambientes
frios, como asi también la competencia con otras especies,
limitan eventualmente los sitios que puede habitar. Esto
sumado a restricciones al establecimiento de propagulas
particularmente hacia el limite altitudinal superior que re-
sulta en poblaciones de menor tamafio efectivo (Premoli
2003). Asimismo, el estudio de 85 poblaciones de todo el
rango de distribucion con base en secuencias de tres regio-
nes de ADN del cloroplasto (ADNc) mostrd que aquellas
del norte habrian sufrido severos cuellos de botella histori-
cos (Mathiasen y Premoli 2010). La combinacién de estos
factores habria erosionado la diversidad genética de N. pu-
milio. Por otro lado, N. nitida con menor rango latitudinal
que el resto tuvo una menor diversidad genética aunque sin
barreras aparentes al flujo génico interpoblacional (valores
de F,, no estadisticamente distintos de cero) (cuadro 1)
por la relativa continuidad de sus poblaciones habitando
ambientes similares. Esto apoya la hipdtesis que el rango

Cuadro 1. Medidas promedio de diversidad genética total (H,) e intrapoblacional (H,) para cada especie, endogamia intrapoblacional
promedio (F,) y grado de divergencia interpoblacional (F,) para todas las especies del subgénero Nothofagus en base a loci nucleares

isoenzimdticos polimoérficos (N,).

Average metrics for total (H,) and within-population genetic diversity (H,) for each species, average within-population inbreeding (F ),
and degree of among-population divergence (F,) for all species of subgenus Nothofagus based on nuclear isozyme polymorphic loci (N,). * signifi-

cantly different from zero values.

Especie, nombre comun H, H, Fe Feor N, Referencias
N. nitida, coihue de Chiloé 0,047 0,042 0,121* 0,131 4 Premoli 1997 (datos)
N. dombeyi, coihue 0,264 0,233 0,198* 0,266* 6 Premoli y Kitzberger 2005
N. betuloides, guindo 0,150 0,116 0,131*  0,269* 6 Premoli 1997 (datos)
N. pumilio, lenga 0,089 0,072 0,296* 0,200* 7 Mathiasen 2010, Mathiasen y Premoli 2010
N. antarctica, fiire 0,276 0,235 0,283*  0,182* 7 Premoli y Steinke 2008, Steinke et al. 2008

*

<

alores significativamente distintos de cero.
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seria un buen predictor de la diversidad genética de las
poblaciones (Hamrick y Godt 1989, Premoli 1997).

El modo de regeneracién predominante por rebrote o
semilla también afectard los niveles y distribucion de la
variacion genética a escala regional. Utilizando marcado-
res isoenzimaticos en 20 pares de poblaciones simpatri-
cas se encontrd que N. antarctica posee mayor diversidad
genética a lo largo de su rango de distribucion latitudinal
que la no-rebrotante N. pumilio. Esto fue explicado en
relacion a la persistencia por rebrote de N. antarctica en
poblaciones de mayor tamafio. Juntamente con una ma-
yor plasticidad fenotipica resulta en mayor resiliencia de
N. antarctica a condiciones cambiantes de Patagonia
(Acosta et al. 2012). Asi poblaciones de N. antarctica su-
frieron en menor grado los efectos de la deriva genética
que tiende a erosionar la variacion genética en poblaciones
pequeias y relativamente aisladas de N. pumilio especial-
mente hacia el norte de su distribucion.

FLUJO GENICO INTRA- E INTER-ESPECIFICO

Una manera de estudiar el tipo de sistema reproduc-
tivo es estimar las tasas de fecundacion cruzada a base
de pruebas de progenie (genotipos de semillas man-
tenidas en familias, es decir, provenientes de un arbol
semillero dado). También se puede analizar la reduc-
cién en la heterocigosis media de la poblacién por efec-
to de la endogamia. En las especies siempreverdes se en-
contr6 una elevada tasa de fecundacion cruzada relativa
(t > 0,873) (Premoli 1996a). Coincidentemente, cruza-
mientos experimentales en N. dombeyi y N. nitida mos-
traron que serian altamente auto-incompatibles (Riveros
etal. 1995). Sin embargo, la falta de diferencias significati-
vas en las frecuencias alélicas de la progenie y los presuntos
progenitores sugiere que las especies siempreverdes ajusta-
rian a un modelo de sistema reproductivo mixto producto
de la auto y alogamia (Premoli 1996a). Por otro lado, en to-
das las especies se midi6 una deficiencia en la heterocigosis
con estimaciones de la endogamia (F ) significativamente
distintas de cero (cuadro 1). Esto indica que cierto grado
de autofecundacion o de endogamia biparental debido a la
cruza de individuos genéticamente similares puede ocurrir
en las distintas especies del subgénero Nothofagus.

La fecundacion preponderantemente cruzada puede
ocurrir ademas entre distintas especies a través de la hibri-
dacion. Las especies del subgénero comparten el mismo
tipo de polen. Por lo tanto, la abundancia dispar de polen
puede resultar en competencia por polen y en la forma-
cion de hibridos interespecificos. Ya Donoso (1987) daba
cuenta de hibridacién entre las especies siempreverdes en
base a caracteres foliares, seminales y de los frutos (Dono-
so y Atienza 1983, 1984). La hibridacion entre N. nitida y
N. betuloides y posible introgresion en la direccion de esta
ultima fue confirmada mediante analisis isoenzimaticos
(Premoli 1994, 1996a). La mayor similitud isoenzimatica
y morfoldgica entre N. dombeyi y N. betuloides fue inter-
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pretada como hibridacién o divergencia reciente (Premoli
1996b, 1997). Ademas, tal como fuera sugerido por Dono-
S0 (1987) se demostrd la hibridacion entre N. antarctica y
N. pumilio en distintas localidades a lo largo de la distri-
bucion de las especies puras. Analisis morfologicos y mo-
leculares en areas de Tierra del Fuego (Premoli 2004) y en
el norte de la Patagonia (Quiroga et al. 2005) confirmaron
la existencia de hibridacion y posible introgresion hacia
el acervo genético de N. antarctica. Se documentd tam-
bién la ocurrencia de hibridacion entre la especie decidua
N. antarctica y la siempreverde N. dombeyi (Stecconi et al.
2004). Esto muestra que existirian barreras reproductivas
incompletas dentro del subgénero atn entre especies con
diferente habito de las hojas (caduca y siempreverde).

Las especies del subgénero Nothofagus no solamente
tienen el potencial de hibridar entre si actualmente, sino
que lo han hecho en el pasado. La concordancia en la dis-
tribucion de polimorfismos de ADN del cloroplasto de las
cinco especies, permiti6 determinar que poseen una historia
evolutiva compartida que data del Pale6geno la cual ha sido
mantenida por ciclos de hibridacion e introgresion (Acosta
y Premoli 2010, Premoli et al. 2012). Sin embargo, las es-
pecies son claramente morfologica y ecologicamente distin-
guibles entre si como asi también a base de polimorfismos
moleculares mediante marcadores nucleares de ITS (Acos-
ta y Premoli 2010). Esto podria interpretarse como que la
hibridacién puede haber jugado un rol fundamental favo-
reciendo la dispersion y recolonizacion de las especies a
través del flujo de polen interespecifico y la permanencia de
las especies del subgénero Nothofagus en ambientes como
los de la Patagonia que han sido recurrentemente afecta-
dos por disturbios. Sin embargo, las presiones diferencia-
les producto de los ambientes heterogéneos de Patagonia
(Donoso 1987) han mantenido la integridad de las especies
de Nothofagus de amplio rango por seleccion ecolégica.

HUELLA PALEOGENA

La variacion en el subgénero Nothofagus es dificil-
mente separable del componente histérico. Es decir, las
poblaciones de las especies actuales no solamente reflejan
procesos de adaptacion sino también eventos historicos
que dejaron su huella en el acervo genético de las espe-
cies. Sin embargo, el impacto de procesos ocurridos en el
pasado dependera de las caracteristicas autoecoldgicas de
las especies. Se plantea la hipotesis que especies tolerantes
al frio como las del subgénero Nothofagus habrian podido
sobrevivir in situ a los periodos glaciarios. La superviven-
cia en areas potencialmente libres de hielo y, por lo tanto,
de refugio de bosque habria conservado la estructura gené-
tica ancestral. De esta forma, marcadores nucleares codo-
minantes podrian develar restricciones contemporaneas al
flujo génico mientras que el uso de marcadores genéticos
con baja tasa de mutacion como de ADN del cloroplasto
permitiria reconstruir eventos que precedieron a las glacia-
ciones mas antiguas de Patagonia que tuvieron lugar hace



aproximadamente cinco a siete millones de afios (Rabassa
et al. 2005).

El subgénero Nothofagus posee un registro de polen
fosil que data desde el Terciario (Dettmann et al. 1990).
En Sudamérica, probablemente el subgénero ya estaba
presente como pequeflas poblaciones en el Eoceno de
Patagonia (Romero 1986b). Existen registros del tipo de
polen que caracteriza el subgénero Nothofagus (fusca-b)
en al menos dos localidades; hacia el sur en la Formacion
Ligorio Marquez (ca. 47° S, 72° O) (Okuda et al. 2006)
con una edad datada de 47,6 + 0,78 Ma ('Yabe et al., 2006)
y hacia el norte en rio Pichileufu (ca. 41° S, 71° O)* con
una edad de 47,46 + 0,05 Ma (Wilf et al. 2005). Esto da
cuenta de la evolucion in situ del subgénero en Patagonia.

Si bien las relaciones filogenéticas de los subgéneros
fueron postuladas inicialmente a base de los tipos de polen
(Hill y Read 1991) y confirmadas luego mediante analisis
moleculares [Lophozonia (Turcz.) Krasser [Fuscospora
R. S. Hill y J. Read [Nothofagus, Brassospora W. R. Phi-
lipson y M. N. Philipson]]] (por ejemplo, Manos 1997),
las relaciones entre las especies dentro de los subgéneros
permanecian atin sin esclarecerse completamente. El ana-
lisis de poblaciones y especies del subgénero Nothofagus
presentes en 10 localidades a lo largo de su distribucion en
Patagonia a base de secuencias de tres regiones de ADNc
y la region nuclear ITS mostréd que solamente los marca-
dores nucleares permiten reconstruir las relaciones evolu-
tivas entre las especies del subgénero (Acosta y Premo-
li 2010). Este analisis filogenético permitié elucidar que
N. pumilio divergié primeramente del resto siendo
N. antarctica la especie hermana del clado monofilético
conteniendo a las especies siempreverdes (N. dombeyi,
N. nitida y N. betuloides) dentro del cual N. nitida habria
divergido mas tempranamente (Acosta y Premoli 2010)
(figura 1). La datacion molecular del arbol filogenético tanto
con marcadores nucleares como del cloroplasto utilizando
fosiles para la calibracion mostré que el subgénero Notho-
fagus presenta una antigiiedad de al menos 50 Ma (Premoli
et al. 2012) La datacion indicé ademas que la divergencia
de N. pumilio, N. antarctica y N. nitida ocurrieron hace
22, 13 y 6 millones de afios, respectivamente, mientras que
la de N. betuloides y N. dombeyi habria tenido lugar hace
aproximadamente 1 millon de afios (Premoli et al. 2012).
La divergencia de N. pumilio fue contemporanea a la de
N. alessandrii Esp. (ruil) del subgénero Fuscospora la
cual ha sido considerada hasta el momento como repre-
sentante de la condicion ancestral del género Nothofagus
lo que estaria mostrando la evolucidon temprana de las
especies actuales del género Nothofagus en el Oligoceno
de Sudamérica. Es posible, que estos eventos de especia-
cién en distintos subgéneros ocurrieron posteriormente al
enfriamiento del clima que pasé de un régimen tropical-
subtropical a templado durante el Oligoceno. Mientras que

' W Volkheimer, IANIGLA/CRICYT, Mendoza, Argentina. Co-
municacion personal.
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especies mesotérmicas como N. alessandri divergieron y
quedaron restringidas al norte de la Patagonia, la microtér-
mica N. pumilio probablemente evolucioné desarrollando
la tolerancia al frio siendo exitosa en colonizar ambien-
tes de altura y de altas latitudes con su resultante amplia
distribucion actual. La decidua N. antarctica y las siem-
preverdes probablemente evolucionaron al establecerse
tendencias climaticas de mayor aridez. La primera desarro-
llando adaptaciones a distintos ambientes mientras que las
siempreverdes quedando restringidas a bosques hiimedos.
En particular, N. nitida, especie siempreverde del subgé-
nero Nothofagus de menor rango restringida a las vertien-
tes occidentales de los Andes, probablemente evolucioné
una vez que se elevo la Cordillera de Los Andes durante
el Mioceno (Premoli et al. 2012). El parentesco mas cer-
cano entre las siempreverdes N. dombeyi y N. betuloides
fue sugerido con anterioridad a base del analisis pobla-
cional utilizando marcadores nucleares isoenzimaticos
(Premoli 1994, 1996a). Ademas, estudios aplicando técni-
cas morfométricas sobre plantas de las especies siempre-
verdes cultivadas bajo condiciones homogéneas (jardin co-
mun) sugirieron una relacién evolutiva mas cercana entre
N. dombeyi y N. betuloides que entre éstas y N. nitida
(Premoli 1994, 1996b). Si bien la divergencia de N. dombe-
yi y N. betuloides puede relacionarse con las oscilaciones
climaticas acaecidas desde el Plioceno (Romero 1986a) la
de N. nitida y las restantes especies actuales del subgé-
nero Nothofagus probablemente precedié dichos eventos
(Premoli 1997, Premoli et al. 2012).

Las secuencias de ADNc no reflejaron las relaciones
filogenéticas existentes entre las especies sino que resul-
taron estar asociadas a regiones geograficas. Es decir, en
un area determinada las especies presentes comparten las
mismas secuencias de ADNc (Acosta y Premoli 2010).
Esto significa que las especies no pueden ser identificadas
a base de marcadores de ADNc, probablemente debido
al fenomeno de hibridacion. Las especies del subgénero
Nothofagus comparten el mismo tipo de polen y se ha su-
gerido que existirian barreras reproductivas débiles entre
ellas (Veblen et al. 1996). Ademas, se han documentado
casos de hibridacion entre distintos pares de especies del
subgénero (Donoso y Atienza 1983, 1984, Donoso 1987,
Premoli 1994, 1996a, Stecconi et al. 2004, Quiroga et al.
2005). Por lo tanto, en casos en que el polen exégamo es
escaso y si la densidad de flores interespecificas supera a
las intraespecificas, la hibridacion y retrocruzas con los pa-
rentales podria ocurrir como fuera documentado en otras
especies vegetales (Cruzan et al. 1994). Este mecanismo
ocurre tal que la especie con tamafios poblacionales redu-
cidos actiia como receptora de polen de la especie que se
encuentra en mayoria dando como resultado progenie hi-
brida. Si contintian los cruzamientos de los hibridos con el
parental mas abundante mediante el proceso denominado
introgresion (retrocruzas recurrentes) se produciran indivi-
duos cuya constitucion del nicleo sera aquella de la espe-
cie dadora de polen, mientras que conservara el citoplasma
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Figura 1. Relaciones filogenéticas de las especies del subgénero Nothofagus con base en secuencias de ADN nuclear de la region
ITS (Acosta y Premoli 2010). A modo ilustrativo se incluye su morfologia foliar y caracteristicas seminales. Las especies N. obliqua y
N. nervosa del subgénero Lophozonia fueron utilizadas como grupo externo. Numeros por encima y debajo de las ramas indican
valores de remuestreo con reposicion del andlisis de méxima parsimonia y probabilidades posteriores de la inferencia Bayesiana,

respectivamente.

Phylogenetic relationships within subgenus Nothofagus based on DNA sequences of the ITS nuclear region (Acosta and Premoli 2010).
As an illustration, leaf and seed morphology of each species are included. Members of subgenus Lophozonia, N. obliqua, and N. nervosa were used as
outgroups. Numbers above and below branches indicate bootstrap values for maximum parsimony and posterior probabilities from Bayesian inference

analyses, respectively.

y, por consiguiente, los cloroplastos de la especie recepto-
ra, fenomeno conocido como captura del cloroplasto. La
hibridacién y posterior introgresion podria ocurrir luego
de perturbaciones en los que escasos individuos remanen-
tes sobreviven al disturbio y/o durante la expansion pobla-
cional (ver figura 4 en Acosta y Premoli 2010). Se podria
postular la hipétesis que esto habria ocurrido a lo largo de
la historia evolutiva del subgénero Nothofagus en Patago-
nia y que habria resultado en una estructura de ADNc fuer-
temente controlada por la geografia. Sin embargo, ademas
de las secuencias compartidas entre especies simpatricas
se encontraron secuencias especie-especificas para las re-
giones de ADNc analizadas (por ejemplo, haplotipo H3 de
N. antarctica y H8 de N. betuloides, figura 1B de Acosta y
Premoli 2010) y para otros marcadores de ADNc estudia-
dos mediante RFLP-PCR (Soliani et al. 2011).

Las variantes de ADNc de las especies del subgénero
Nothofagus mostraron una distribucion geografica concor-
dante en las distintas especies las cuales estuvieron asocia-
das a la latitud. El analisis filogenético de las secuencias de
ADNCc arrojé dos grupos principales distribuidos al norte
y sur de los 43° de latitud sur. Tal concordancia a lo largo
de toda la region de los bosques de Patagonia, es la mas
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extensa mapeada hasta el momento. La distribucion de va-
riantes de ADN de organelas (del cloroplasto en plantas
y mitocondria en animales) consiste de regiones que no
recombinan y son heredadas de manera uniparental. Por lo
tanto, los cambios poseen una tasa de evolucion lenta y son
acumulados como secuencias ordenadas de eventos muta-
cionales que permiten mapear eventos del pasado. Este es
el objetivo de la disciplina conocida como filogeografia
(Avise et al. 1987). Discontinuidades filogeograficas, es
decir, patrones discontinuos en la distribucion geografica
de variantes genéticas, pueden indicar la presencia de ba-
rreras geograficas al flujo génico a través de las semillas.
Si ademas dichas discontinuidades son concordantes entre
distintos taxones o entre distintos marcadores genéticos
dara idea de la existencia y persistencia de dichas barreras
(Avise et al. 1987). La datacion de tal divergencia en dos
grupos monofiléticos indico la existencia de una barrera
geografica Paledgena de 30 Ma a los 43° S asociada a una
transgresion marina ocurrida desde el Pacifico (Premoli
et al. 2012). La existencia de areas emergentes en Patago-
nia como el macizo Norpatagonico y el del Deseado al sur,
habrian permitido la persistencia de miembros del subgé-
nero Nothofagus y la conservacion de tales polimorfismos



en el ADNc a través del tiempo (Mathiasen y Premoli
2010). Otra divergencia antigua de unos 20 Ma fue encon-
trada mas hacia el norte a los 40° S. Similares divergencias
en regiones del ADNc analizadas mediante RFLP-PCR
fueron reportadas en N. nervosa (Phil.) Krasser (rauli) al
norte (Marchelli et al. 1998) y en N. antarctica y N. pu-
milio al sur (Pastorino et al. 2009, Soliani et al. 2011) que
fueron interpretadas como producto del aislamiento en dis-
tintos refugios glaciarios. Si bien las glaciaciones pueden
haber afectado la estructura genética de las poblaciones, se
requiere el uso de secuencias de ADN conservado, analisis
filogeograficos y la combinacién con marcadores nuclea-
res para poder desentrafar la sefial contemporanea (i.e.,
glaciaciones) de la antigua (i.e., rasgos paleogeograficos
del paisaje) (Mathiasen y Premoli 2010). Una prueba de la
existencia de una barrera antigua a los 43° S lo demuestra
la presencia de dos grupos genéticamente diferenciados en
la especie de amplia distribucion Podocarpus nubigena
(Quiroga y Premoli 2010). Por lo tanto, la estructura gené-
tica de linajes filogenéticamente independientes da cuenta
de una barrera geografica al flujo génico generalizada a
latitudes medias de Patagonia. La presencia de esta discon-
tinuidad refuerza la idea que el agua habria actuado como
una barrera a la dispersion en especies de Nothofagus y
otros grupos de plantas. De ser asi, los patrones de diversi-
dad de especies podrian también haber sido afectados por
dicha barrera. Asi por ejemplo, distribuciones disyuntas
en Patagonia para algunos linajes de plantas han sido ma-
yormente explicadas en relacion con la historia glaciaria
Neogena (Villagran e Hinojosa 2005). Sin embargo, en el
caso de especies tolerantes al frio, dichas disyunciones la-
titudinales podrian reflejar eventos mas antiguos. Es decir,
linajes de amplia distribucion que sufrieron disyunciones
debido a la barrera producida por la transgresion del Paci-
fico entre el Oligoceno y el Mioceno.

LAS GLACIACIONES DEL NEOGENO

El registro de polen fosil y el mapeo de depositos gla-
ciares permitieron analizar las respuestas de la vegetacion
durante los cambios del clima en los tltimos millones de
afios en Patagonia. Se postuld que la vegetacion habria
subsistido en areas libres de hielo en particular hacia bajas
latitudes en el norte de la Patagonia. Este escenario, similar
al planteado para especies de plantas del Hemisferio Nor-
te, fue cuestionado por Markgraf et al. (1995) que propuso
la hipdtesis que las caracteristicas oceanicas, juntamente
con la heterogeneidad ambiental del sur de Sudamérica,
habria favorecido la persistencia de la vegetacién en si-
tios microclimatolégicamente favorables durante el ultimo
maximo glaciar (UMG). Sin embargo, el uso del registro
polinico en el subgénero Nothofagus es problematico ya
que las distintas especies poseen el mismo tipo de polen.
Por otro lado, la baja abundancia de polen en un sitio de-
terminado podria deberse a la persistencia local o al arribo
reciente por dispersion a distancia las cuales tendrian con-
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secuencias genéticas diferentes y dificiles de desentraiiar.
Mediante el uso de marcadores nucleares isoenzimaticos
se analizé la hipdtesis de la supervivencia in situ a lo largo
de la distribucion actual de las especies lefiosas tolerantes
al frio. En particular, si las poblaciones ubicadas hacia el
extremo austral (frio) de distribucién fueran producto de
la dispersion a distancia, se esperaria que fueran genética-
mente derivadas de las del norte. Ademas, deberian estar
empobrecidas genéticamente debido a que la dispersion a
distancia generalmente involucra cuellos de botella ocu-
rridos durante la migracion postglaciaria. El analisis preli-
minar a lo largo de la distribucion de N. pumilio (Premoli
1998) y que fuera confirmado por estudios posteriores a
base de un mayor numero de poblaciones (Mathiasen y
Premoli 2010) mostr6 que las poblaciones del extremo sur
poseen niveles de diversidad genética comparables a los
de las poblaciones del norte. Ademas, presentaron varian-
tes genéticas Unicas las que habrian tendido a perderse por
efecto fundador durante la dispersion a distancia. Estos re-
sultados, juntamente con evidencia genética en la conife-
ra tolerante al frio alerce (Fitzroya cupressoides (Molina)
Johnston), llevd a plantear por primera vez la hipotesis
de refugios multiples sensu Premoli (1998) (Premoli et al.
2000). Estudios detallados a lo largo de la latitud en N. pu-
milio postularon que las diferencias en la historia glaciaria
en el norte y el sur de la distribucion de la especie afec-
taron diferencialmente la estructura genética poblacional.
Inesperadamente, las poblaciones del sur tuvieron mayor
heterocigosidad y riqueza alélica (H,= 0,55 y A_ = 1,06)
que las del norte (H,= 0,32 y A= 0,43). Sin embargo, las
del norte mantuvieron mayor flujo génico y por lo tanto
mostraron menor divergencia poblacional (Fg, = 0,059, In-
tervalo de Confianza del 95% (IC,,, ) = 0,019-0,159) que
las del sur (F,, = 0,217, IC,,, = 0,166-0,243) (Mathiasen
y Premoli 2010). La mayor diversidad en el sur, princi-
palmente en una especie como N. pumilio con limitada
dispersion de semillas, sugiere que pudo subsistir in situ
en poblaciones grandes en areas probablemente extensas
que permanecieron aisladas entre si. Por el contrario, en el
norte de Patagonia la glaciacion consistio principalmente
de glaciares de valle donde la mayor cantidad de areas li-
bres de hielo facilitaron la permanencia de N. pumilio en
numerosas y pequefias poblaciones (Mathiasen y Premoli
2010); si bien sufrieron los efectos de la endogamia, man-
tuvieron continuo flujo génico entre ellas. La tesis de la
supervivencia de N. pumilio a altas latitudes durante los
periodos frios fue apoyada por evidencia independiente
de modelaje de nicho ecoldgico, que permite proyectar la
distribucion de las especies en el pasado a base de mo-
delos climaticos. Juntamente con informacion molecular,
se postuld que las poblaciones actuales de N. pumilio de
Tierra del Fuego serian el resultado de refugios de bosque
que se habrian ubicado sobre la costa Atlantica consecuen-
cia de una disminucion del nivel del mar y corrimiento
hacia el este de la linea de costa a partir de los cuales se
habria producido la recolonizacion posglaciaria (Premoli
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et al. 2010). La secuenciacion de regiones no recombi-
nantes de ADNc confirmaron la supervivencia local en
multiples sitios a lo largo de la distribucion actual de las
especies del subgénero Nothofagus conservando la sefal
genética antigua (Premoli et al. 2012).

VARIACION EN AMBIENTES ESPACIAL Y
TEMPORALMENTE HETEROGENEOS

Las especies deciduas N. antarctica y N. pumilio pre-
sentan el mayor grado de variacion fenotipica del subgé-
nero Nothofagus siendo en la primera de tipo disconti-
nua (ecotipica) asociada a distintos ambientes y continua
(clinal) en el gradiente altitudinal en la segunda. Si
bien trabajos previos describieron la variacion fenotipi-
ca en condiciones naturales para distintos caracteres en
N. antarctica (Ramirez et al. 1985, Premoli 1991) y
N. pumilio (por ejemplo, Rusch 1993, Cuevas 2000) se
planted el interrogante acerca de si dicha variacion resulta
de los efectos del ambiente (plasticidad fenotipica) o si las
mismas tendrian una base genética. Debido a posibles va-
riaciones geograficas en caracteres adaptativos, estos estu-
dios se llevaron a cabo a escala local en bosques del norte
de la Patagonia a fin de controlar por potenciales efectos
latitudinales que pueden resultar en diferencias adaptati-
vas (Fajardo y Piper 2011).

El disefio experimental en N. antarctica consistié de
pares de poblaciones simpatricas en los distintos ambien-
tes que habita la especie. Estos fueron matorral de fondo
de valle y montano de ladera y sitios de bosque y ambien-
tes anegados (de mallin, turbera o fiadis). Sobre arboles
adultos se efectuaron analisis de atributos arquitecturales
de los individuos, morfoldgicos de las hojas y genéticos
isoenzimaticos. Ademas, se caracterizd ambientalmen-
te a los sitios mediante sus caracteristicas geograficas y
edaficas. Si bien la variacion genética fue evaluada con
marcadores isoenzimaticos que muestran principalmente
los efectos del aislamiento y la deriva genética, estos loci
neutrales podrian sufrir un efecto de “arrastre genético”
por estar ligados a caracteres adaptativos. Por lo tanto, se
podria plantear que los patrones de variacion isoenzima-
ticos podrian relacionarse con los efectos de la seleccién
natural. Las distintas poblaciones resultaron heterogéneas
para rasgos morfoldgicos. Asi, poblaciones simpatricas re-
sultaron significativamente diferentes entre si para la altu-
ra del fuste y el nimero de ramas por individuo (Steinke
et al. 2008). El analisis multivariado incluyendo todos
los caracteres mostrd que las poblaciones de bosque y de
altura resultaron ser las mas diferenciadas (Steinke et al.
2008), mientras que las de matorral y turbera no presen-
taron diferencias significativas. Los marcadores molecu-
lares arrojaron una alta diversidad genética para todas las
poblaciones (heterocigosis esperada H, > 0,18) y a pesar
de tratarse de poblaciones geograficamente cercanas po-
seen un aislamiento genético entre ellas moderado pero
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significativo (F¢, = 18 %) (Steinke et al. 2008). Es posible
entonces que la gran diversidad fenotipica en N. antarctica
sea producto de la combinacion de plasticidad fenotipica y
variacion genética.

Para separar los efectos ambientales de los genéticos
en N. pumilio, se combinaron estudios moleculares con
experimentos en jardin comun y de transplantes recipro-
cos entre procedencias con condiciones altitudinales con-
trastantes para analizar respuestas adaptativas, es decir, el
ajuste diferencial de determinadas variantes genotipicas a
condiciones ambientales heterogéneas. El analisis median-
te electroforesis isoenzimatica de poblaciones ubicadas en
distintos pisos altitudinales mostraron que N. pumilio po-
see baja diversidad genética (H_ <0,051) y que el grado de
variacion genética (es decir, el polimorfismo) disminuye
con la altura (Premoli 2003). La escasa diversidad genéti-
ca con la altura puede relacionarse con cuellos de botella
para el reclutamiento en altura (Cuevas 2000), mientras
que el aumento del establecimiento de plantulas en baja
altitud mantendria mayores tamaiios efectivos y explicaria
la mayor diversidad genética encontrada en estas pobla-
ciones. Se encontr6 ademas que el grado de divergencia
entre poblaciones de distintas alturas de un mismo cerro
resulto significativo (Fg, < 13 %) mientras que entre dis-
tintos cerros fue solamente del 2 %. La diferenciacion
genética encontrada entre poblaciones separadas por es-
casos cientos de metros a lo largo de gradientes altitudina-
les se relaciona con las marcadas diferencias fenolégicas
con la altura. Estudios de campo mostraron que existe un
retardo de aproximadamente seis dias en la iniciacion de
la floracion por cada 100 metros de diferencia en altitud
(Rusch 1993). Las flores femeninas de N. pumilio son re-
ceptivas por una semana; ademads, las flores masculinas
son efimeras ya que tienden a caer por efecto de los fuertes
vientos de la primavera. Por lo tanto, se puede plantear
que existirian barreras reproductivas efectivas atin entre
poblaciones cercanas habitando un mismo cerro, mientras
que poblaciones ubicadas en pisos altitudinales similares
en distintos cordones montaflosos pueden mantener mayor
flujo génico efectivo entre ellas (a través del polen) debido
a la sincronia en la fenologia, aun estando distantes entre
si. La diferenciacion genética entre distintos pisos altitu-
dinales seria reforzada por los efectos de la dispersion li-
mitada de las semillas de N. pumilio que raramente supera
los 100 m, siendo la mayoria dispersadas en la cercania
(<20 m) del arbol madre (Cuevas 2000). Los experimen-
tos en jardin comun de plantulas de N. pumilio provenien-
tes de alturas contrastantes permitieron evaluar caracteres
ecofisiologicos (densidad estomatica, tasa fotosintética
maxima y conductancia estomatica) y de crecimiento y
fenologia. Se encontraron diferencias significativas en la
tasa fotosintética maxima siendo las de mayor altitud las
que alcanzaron los mayores valores promedio (£ 1S) tanto
en condiciones naturales 18,3 (0,6) y 10,5 (0,6) pmol CO,
m~2 s para mayor y menor altitud, respectivamente como
en el jardin comtin 7,7 (0,4) y 6,3 (0,4) pmol CO, m™s™'



para mayor y menor altitud, respectivamente (Premoli y
Brewer 2007). La densidad estomatica y la conductancia
presentaron mayores valores en las plantas de mayor alti-
tud bajo condiciones naturales mientras que las mismas no
presentaron diferencias significativas en el jardin comun,
lo que indicaria que las diferencias observadas en campo
son producto del ambiente (Premoli y Brewer 2007). En el
norte de la Patagonia, N. pumilio habita climas de régimen
Mediterraneo con sequias estivales. Para una especie de-
cidua como N. pumilio seria ventajoso poseer respuestas
plasticas en relacion con el uso del agua y asi poder utilizar
el agua disponible a lo largo de la estacion de crecimien-
to. Por otro lado, las diferencias en la fotosintesis resul-
taron tener un control genético significativo que estaria
relacionado con el tipo de sustrato que habita N. pumilio.
Se trata de suelos volcanicos pobres en nitrogeno y donde
se favoreceria su conservacion a partir de la formacion de
hojas ricas en compuestos secundarios como la lignina y
nitrégeno foliar sobre todo a mayor altitud (ver figura 1,
Premoli y Mathiasen 2011). Esto a su vez se traduciria en
una mayor inversion en el aparato fotosintético y mayores
tasas de asimilacion. El monitoreo del crecimiento y feno-
logia de las plantas cultivadas en jardin comun, permitio
determinar que existen diferencias genéticas en caracteres
morfolégicos de las hojas, arquitecturales de los indivi-
duos y fenoldgicas. Las plantas provenientes de menores
alturas mostraron un mayor crecimiento del eje principal
del tallo, mayor tamafio foliar y un retraso en la fenolo-
gia de la brotacion al inicio de la estacion de crecimiento.
Ademas se pudo determinar que las plantas provenientes
de mayor altitud tuvieron una mayor tasa y angulos de ra-
mificacion que las de menor altitud (Premoli et al. 2007).
Esto refuerza la idea que las plantas de N. pumilio poseen
diferencias genéticas que son mantenidas por la seleccion
natural bajo condiciones contrastantes. Por otro lado, los
transplantes reciprocos mostraron a base de caracteres
de crecimiento y morfologia foliar mayor capacidad de
respuesta a las condiciones del transplante por parte de
las plantas de menor altitud (Premoli y Mathiasen 2011).
Este resultado juntamente con la mayor variacion genética
neutral encontrada en estas ultimas le conferiria ventajas
adaptativas ante la relajacion de presiones de seleccion en
altura (Premoli y Mathiasen 2011).

CONCLUSIONES

El subgénero Nothofagus consiste de linajes antiguos
que evolucionaron y que han subsistido in situ desde el
Oligoceno de Patagonia. Reconstrucciones filogeograficas
utilizando ADN del cloroplasto y dataciones mediante reloj
molecular determinaron que dichos linajes sufrieron disyun-
ciones por barreras a la dispersion debido a entradas ma-
rinas desde el Pacifico durante el Oligoceno-Mioceno. Es-
tas disyunciones resultaron geograficamente concordantes
para las cinco especies dando cuenta de paleohibridaciones.
Ademas, muestra que el agua es un impedimento para la dis-
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persion en Nothofagus y apoya la hipdtesis de divergencia
por vicarianza. Los polimorfismos de marcadores nucleares
biparentales muestran una sefial contemporanea y sugieren
que especies del subgénero Nothofagus tolerantes al frio
pudieron sobrevivir durante los periodos frios en multiples
areas libres de hielo a lo largo de sus distribuciones actua-
les habiendo ocurrido en el caso de N. pumilio en areas tan
australes como Tierra del Fuego. Esto contrasta con lo en-
contrado para especies lefiosas del Hemisferio Norte que se
habrian extinguido en latitudes altas habiendo recolonizado
luego del retiro de los hielos desde refugios ubicados en zo-
nas templado-calidas. Bajo escenarios de calentamiento se
podria postular que las caracteristicas oceanicas del extre-
mo austral de Sudamérica y la presencia de la cordillera de
los Andes favorecerian movimientos locales altitudinales y
longitudinales a lo largo de las distribuciones actuales de la
especies sin mayores corrimientos latitudinales.

Las especies de amplio rango que habitan diversos
ambientes con capacidad de rebrote como N. antarctica o
que consisten de poblaciones grandes como N. dombeyi y
N. betuloides poseen elevada diversidad genética en sus
poblaciones. Si bien la especie montana N. pumilio posee
una distribucion latitudinal similar a N. antarctica, su re-
ducida diversidad genética seria producto de su estrecho
rango ecologico, el aislamiento en ambientes de montafia
y cuellos de botella sufridos a lo largo de su historia evo-
lutiva. Por otro lado, la reducida diversidad genética en-
contrada en la especie de menor rango latitudinal N. nitida
muestra que el rango puede ser un buen predictor de los
niveles de variacion genética en poblaciones.

Las poblaciones de las especies del subgénero Notho-
fagus varian espacial y temporalmente y esta variacion po-
see base genética para algunos caracteres funcionales. Esto
ocurre en respuesta a presiones diferenciales de seleccién
en distintos ambientes como en N. antarctica y debido al
aislamiento temporal por el desacople en la fenologia atin
entre poblaciones separadas por escasos cientos de metros
en N. pumilio. Se podria predecir que ante cambios clima-
ticos la ecoldgicamente tolerante N. antarctica probable-
mente ajustara a cambios en el clima merced a su gran poli-
morfismo genético y plasticidad fenotipica. Si bien se pos-
tulan ascensos altitudinales para los bosques de N. pumilio
restringidos a ambientes de montafia, es de esperar que los
mismos ocurran a partir de migraciones desde los pisos al-
titudinales inferiores caracterizados por mayor capacidad
reproductiva y diversidad genética que se traduciria en un
mayor potencial de respuesta ante condiciones cambiantes.

Las poblaciones de las especies del subgénero Notho-
fagus son frecuentemente perturbadas. Dependiendo de la
escala espacial del disturbio y el modo de regeneracion
predominante como rebrotante o no-rebrotante sera la es-
tructura genética resultante. Mientras que la diversidad
genética es conservada por rebrote en rodales postdis-
turbio de N. antarctica, la misma se correlaciona con la
disponibilidad y éxito reproductivo de arboles semilleros
sobrevivientes al disturbio en las no-rebrotantes como
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N. dombeyi. Deben monitorearse sitios postdisturbio,
como por ejemplo luego de incendios, ya que los mismos
suelen utilizarse para el pastoreo del ganado, a fin de evitar
la erosidn genética en dichos rodales.

Los patrones de variacion genética en Nothofagus ocu-
rren aescala (1) regional consecuencia de factores historicos,
(2) de paisaje entre poblaciones habitando distintos ambien-
tes y (3) poblacional dentro de rodales producto del modo
de regeneracion. Esto resulta de combinar estudios a campo
y experimentales utilizando distintos marcadores molecula-
res con caracteres cuantitativos juntamente con informacion
ecofisiologica y demografica. Este trabajo mostrd los avan-
ces alcanzados en el andlisis de la variacion intraespecifica
en Nothofagus desde la publicacion en 1987 del trabajo de
Donoso. Mas estudios se requieren que analicen patrones de
variacion geografica a distintas escalas espaciales y tempo-
rales y para distintos caracteres en especies sudamericanas
de los subgéneros Fuscospora y Lophozonia.
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