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RESUMEN

Haplopappus es uno de los géneros mas diversos de la flora vascular de
Chile con amplia distribucidon en las zonas éaridas y semiaridas. La falta de una
filogenia molecular ha contribuido a la inestabilidad taxondmica donde se ha
cuestionado su clasificacion infragenérica y también, ha contribuido al
desconocimiento de los mecanismos que participaron en su diversificacion. En este
estudio, utilizamos filogenias moleculares basadas en marcadores tradicionales
(secuencias Sanger) y gendmicos (SNPs), junto con datos ecoldgicos (i.e. nichos
climaticos) para estudiar el origen, clasificacion y diversificacion del género,
especificamente el rol de la dinamica del nicho climatico en la dispersion anfitropical
y su diversificacién en Sudamérica.

Usamos datos de marcadores ETS y ITS1y2 para comparaciones a nivel de
la tribu. Para resolver la sistematica del género analizamos especimenes de 51 taxa,
a las que agregamos 16 morfoespecies que presentan indicios de ser
potencialmente reconocidas como especies nuevas o linajes independientes, con
secuenciacion de ADN asociada a sitios de restriccion y polimorfismos de un solo
nucledtido (SNP) empleando una matriz concatenada de 21.921 SNPs. Los
resultados de los andlisis de superposiciéon de nicho apoyan la conservacion del
nicho climatico tras la dispersién a larga distancia desde Norte América. Sin
embargo, se evidencié de una desacople menor del nicho climatico debido a la
existencia climas Unicos en cada hemisferio. Los patrones de distribucion de las
especies presentan un gradiente latitudinal estructurado en la riqueza de especies,
principalmente con variables asociadas al clima mediterraneo, con dos zonas de
endemismo, al norte y al sur. Las inferencias filogenéticas Bayesianas de RAD-seq
generd una robusta filogenia molecular donde las especies de Haplopappus se
agrupan en dos clados que soportan nuestra propuesta de los nuevos subgéneros
Haplopappus y Baylahuen. El primero contiene tres clados, y sustentan nuestra
propuesta de las nuevas secciones Grindelioidae, Haplopappus y Pinnatifidus,
mientras el subgénero Baylahuen incluye cuatro clados, los que sustentan nuestra

propuesta para las nuevas secciones Coquimbensis, Racemiger, Remyanus y



Baylahuen. Los resultados indican que las propuestas taxonémicas subgenérica
anteriores tienen escaso apoyo filogenético y ninguna de las secciones es
monofilética, por o que deben ser actualizadas. Los resultados también indican que
siete subespecies no son reciprocamente monofiléticas y deben ser reconocidos
como nuevas especies. Once de las 16 morfoespecies también demuestran ser
linajes independientes y podrian corresponder a nuevas especies que deben ser
estudiadas y descritas apropiadamente. A partir de modelos de nicho climatico y la
filogenia datada caracterizamos la evolucion del nicho climatico en el género y
desde alli hacemos inferencias sobre la diversificacion. Los resultados muestran
una alta tasa de diversificacion de 2,77 eventos por millébn de afios por linaje. Las
variables del nicho climatico seleccionadas desde el analisis de componentes
principales filogenético con independencia de sus relaciones evolutivas y que
concentran parte importante de la varianza son: estacionalidad de la temperatura
(bio4), rango anual de temperatura (bio7), precipitacion del trimestre mas seco (bio
17), precipitacion del trimestre mas calido (biol8) y precipitaciéon anual (biol2),
todas asociadas a estacionalidad del clima y amplitud del rango de las variables,
que son propios del clima mediterrdneo de Sudamérica.

Los analisis de estimacidn de estados ancestrales y de deteccién de cambios
de tasa de las variables climéticas a lo largo de las ramas del arbol de Haplopappus
revela cambios de tasa evolutiva en los nodos ancestrales donde se originan todos
los principales clados (i.e. subgéneros, secciones y series). De manera simultanea
la estimacion de area ancestral nos indica para estos nodos dispersion a una nueva
area geografica con especiacion simultdnea. Este patron indica el modo evolutivo
mas frecuente en la diversificacion del género Haplopappus es la dispersion a una
nueva area geografica con especiacion simultanea, y esta asociado con un cambio
de tasa en la evolucién del nicho climéatico, reflejando adaptacion evolutiva a las
nuevas condiciones originadas por las condiciones ambientales del nuevo habitat
en cada evento de dispersion. La expansion del nicho evolutivo vinculada con la
dispersion geografica ofrece una explicacion para la elevada diversidad que
observamos. Por lo tanto, aceptamos nuestra hipotesis de que la diversificacion en

el género Haplopappus corresponde a una radiacion adaptativa regulada por
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evolucion del nicho climatico. El patron de dispersion — especiacion — evolucion del
nicho climatico fue detectado en la mayoria de las ramas de la filogenia, aunque con
diferencias en ambos subgéneros. La correlacion entre dispersion y la evolucion del
nicho puede atribuirse a las oportunidades ecoldgicas que ofrece la heterogeneidad
climatica y topografia de la cordillera los Andes. Estos resultados también apoyan
la hipotesis de Axelrod, segun la cual la expansion a nuevas condiciones aridas

puede impulsar la diversificacion en linajes ya adaptados a la aridez.
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1. INTRODUCCION GENERAL

1.1 ANTECEDENTES

Un obijetivo principal en biologia evolutiva y ecologia es explicar los patrones
de riqueza en los linajes y zonas geograficas, donde los mecanismos explicativos
se basan en cambios en las tasas de diversificacion y capacidad de dispersion
(Moen & Wiens 2017). La tasa de diversificacion es la velocidad a la cual se
acumulan las especies de un linaje en el tiempo, cuyo patron esta dado por la
diferencias entre la tasa de especiacion menos la tasa de extincion (Futuyma &
Kirkpatrick 2017). Una tasa diversificacion neta positiva se traduce en un aumento
del numero de especies en el tiempo y una tasa diversificacion neta negativa se
traduce en una disminucion del nimero de especies que puede llevar a la extincién
de los linajes. Conocer cOmo y por qué las tasas de especiacion y extincion han
variado en el tiempo, es decir interpretar la dinAmica de la diversificacion es un tema
de interés principal en la biologia evolutiva (Ricklefs 2007; Morlon 2014). Los
procesos de especiacion y extincion ocurren en escala de miles o millones de afios,
y su estudio es posible a través de andlisis filogenéticos de las especies actuales
para inferir las dinamicas macroevolutivas que han promovido la actual diversidad
del grupo (Morlon 2014; Ricklefs 2007).

La diversificacion o el aumento del nUmero de especies en un linaje, es
producto de dos hipétesis principales: la edad del clado y la tasa de diversificacion
(Wiens 2017). En la primera algunos clados tienen mas especies simplemente
porque son mas antiguos y tuvieron mas tiempo para la acumulacion de especies 'y
en la segunda, los clados pueden acumular especies a diferente ritmo, y si la tasa
de especiacidon neta es alta, entonces el clado actual presentard mayor riqueza
(Wiens 2017). Esto significa que clados jévenes con mas especies podrian tener
tasas diversificacion altas. Estudios recientes apuntan que la mayor riqueza de
varios linajes se explica por sus altas tasas de diversificacion y no por las edades
de los clados (Scholl & Wiens 2016; Rabosky et al., 2012). Estimar las tasas de

diversificacion (Ricklefs 2007; Morlon 2014), la edad de los linajes junto con los
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procesos ecoldgicos y evolutivos que han moldeado la evolucion de los linajes es
clave para entender los reguladores que han generado la diversidad actual (Morlon
2014; Wiens 2011).

Se han propuesto diferentes explicaciones que generarian una tasa de
diversificacion neta positiva (Wiens 2011). Algunas explicaciones bioldgicas que
generan mayor tasa de especiacion son: i) La disparificacion de nicho donde la
especiacion es acompafnada de mayor amplitud ecoldgica y las especies se separan
en un eje fenotipico, por ejemplo, cambio en tolerancia a la temperatura minima,
generando aislacion reproductiva y aumento del nUmero de especies; ii) El modelo
geografico de especiacion donde sucesivos eventos de vicarianza separan
poblaciones de una especie creando aislacion reproductiva y aumento del nimero
de especies; iii) Explosiones de diversidad impulsas por el ambiente donde eventos
geoldgicos o climéticos significativos conducen la rapida diversificacion de un grupo,
por ejemplo, el origen de una montafia conduce al aislamiento de especies y
posterior especiacién climéatica por condiciones ambientales diferentes y iv)
Especiacion peripatrica donde los colonos de una gran poblacion dan lugar a
especies periféricas que a causa de aislacion reproductiva y adaptaciones locales
gue generan nuevas especies (Moen & Morlon 2014). Otras explicaciones para alta
tasa de especiacion son la evolucién de innovaciones clave, la extincion de especies
competidoras, la dispersibn a nuevos hébitats (Matschiner et al., 2011), y
colonizacion de nuevas areas geograficas (Vamosi & Vamosi 2011; Wiens 2011).

El nicho ecoldgico es un concepto central en ecologia y se define como los
recursos y condiciones bidticas y abidticas que permiten a una especie mantener
una poblacion viable (Hutchinson 1957). Este concepto distingue entre nicho
fundamental, que esta determinado por rasgos intrinsecos del organismo con base
genética y fisioldgica, y el nicho realizado, que incorpora las restricciones causadas
por interacciones bioldgicas (Soberén 2007). Asi el nicho ecolégico es una
propiedad de las especies y puede ser caracterizado mediante variables
ambientales que describen indirectamente las tolerancias fisiologicas inferidas
desde las presencias de las especies a lo largo de estas variables. Al enfocarse en

las variables ambientales de temperatura y precipitacion estamos usando el nicho



13

climatico de las especies que es un parte importante del nicho ecolégico, por lo que
la caracterizacion del nicho climatico es una poderosa aproximacion que nos
permite conocer los factores que influyen en la distribucion geogréfica y evolucion
de los linajes (Evans et al., 2009; Folk et al., 2019).

En el proceso evolutivo de diversificacion las especies en un linaje pueden
conservar su nicho climatico, esto estéa relacionado con la dificultad que tienen los
caracteres adaptativos para evolucionar y estabilizarse en nuevas condiciones
ecolégicas (Holt 1990). Esta condicion es llamada conservacion filogenético de
nicho (PNC) y es considerado un principio emergente en ecologia y se refiere a la
tendencia de rasgos ecoldgicos a permanecer similares en el tiempo (Wiens et al.,
2010). Cuando el ambiente cambia, las especies siguen su habitat ancestral
desplazandose geograficamente, en este proceso algunas poblaciones se
extinguen, otras migran y este desplazamiento puede conducir a la fragmentacion
de poblaciones, promoviendo vicarianza favoreciendo la especiacion alopatrica
(Wiens et al., 2010; Donoghue & Edwards 2014; Kozak & Wiens 2007). De acuerdo
al modelo PNC, un posible mecanismo de diversificacion positiva causado por
aumento de la tasa de especiacién, puede ser causado por especiacion alopatrica
o peripatrica, donde hay separacion geografica de poblaciones que causa
aislamiento reproductivo sin modificar su nicho climético y luego, con el tiempo, la
divergencia evolutiva, neutral o adaptativa en otros ejes, puede conducir a la
especiacion, por ejemplo cuando especies que viven en baja altitud y clima frio
pueden llegar a quedar aisladas en cimas de montafias en periodo de calentamiento
global (Kozak and Wiens 2007).

También ocurre el caso opuesto, el cambio o evolucién en el nicho climético
entre las especies (Wiens & Donoghue 2004; Donoghue & Edwards 2014), donde
una especie invade un nicho climatico diferente, presumiblemente por evolucion en
la tolerancia en algin rasgo critico (por ejemplo tolerancia a la aridez, a
temperaturas de congelamiento) y puede ocupar un nuevo espacio geografico,
donde al dispersarse las poblaciones se puede llegar a establecer aislamiento
reproductivo simplemente por distancia geografica lo que podria favorecer tasas

positivas de diversificacion (Kozak & Wiens 2007; Hua & Wiens 2013). La evolucién
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de nicho climéatico puede ocurrir por especiacion parapatrica o alopatrica, es decir
cuando poblaciones de especies incipientes viven en los bordes del area de
distribucion en ambientes climaticos algo diferentes donde la seleccién y el
aislamiento reproductivo puede llevar a favorecer ciertos rasgos causando
adaptaciéon a un habitat diferente y conducir a la especiacion (Sobel et al., 2010;
Pearman et al., 2008). También ocurre evolucion del nicho climatico cuando una
especie o linaje se hace menos vulnerable a la extincién por el cambio climatico
(Holt, 1990) y puede diversificar mas rapidamente al extenderse a entornos
diferentes y creando asi nuevas oportunidades para la especiacion.

La dinAmica temporal del nicho climatico es relevante al evaluar tasas de
diversificacion positiva en condiciones ambientales nuevas como producto de
cambios en el clima o en dispersidn a nuevas areas geograficas. El nicho climético
identificado como impulsor de altas tasas de diversificacion ha sido evidenciado en
varios estudios (Pearman et al., 2008; Smith & Donoghue 2010; Cooney et al., 2016;
Cardillo et al., 2017; Salariato & Zuloaga 2017; Schnitzler et al., 2012; Martinez-
Cabrera & Pérez-Neto 2013). La heterogeneidad geogréfica y climatica de una
nueva area geogréafica colonizada puede favorecer la diversificacion, donde se
destacan las oscilaciones climaticas, la topografia compleja en la especiacién o
estructuracién genética (Evans et al., 2009). La asociacion entre la tasa de
diversificacion de especies con la tasa de evolucion de nicho climético fue mostrada
en el género Babiana (Iridaceae) en la Regién de Cabo en Sudéfrica, (Schnitzler et
al., 2012); en el género Oenothera de zonas aridas de Norteamérica (Evans et al.,
2009), donde se mostrd evidencia tanto de conservacion de nicho, como de
evolucién de nicho climético en alguna de sus dimensiones; en especies de la
familia Rosaceae en los desiertos de Norteamérica, donde la dispersion, eventos de
vicarianza y nuevas areas de ocupacion fueron permitidas gracias a cambios en el
nicho climatico de las especies que les permiten colonizar nuevas areas con
diferente régimen climatico (Vasquez-Cruz & Sosa, 2019).

El género Haplopappus pertenece a la tribu Astereae, la segunda mas grande
de la familia Asteraceae (Funk et al., 2009) y de acuerdo a estudios filogenéticos

basados en datos moleculares la tribu es monofilética, con varios clados basales y
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una politomia hacia los grupos superiores que incluye el “clado norteamericano”
donde aparece anidado el género Haplopappus junto con otros, a los géneros que
habitan actualmente zonas aridas de Norteamérica como Nuevo México, Arizona y
California (Brouillet et al., 2009, Moore et al., 2012). Estas regiones poseen climas
similares a las zonas aridas y mediterraneas de Chile donde habita la mayoria de
las especies de Haplopappus. Esta distribucion podria ser el resultado de un evento
de dispersion anfitropical Unico (Schneider & Moore 2017) con subsecuente
diversificacion en Sudamérica, donde se expandio y colonizd una amplia extension
geografica con una diversidad de climas aridos, semi aridos y mediterraneos que
actualmente ocupan estos arbustos. Este patron de disyuncion anfitropical en zonas
aridas y diversificacion significativa ha sido observado también en otros géneros
sudamericanos como en Astragalus (Scherson, et al., 2008), Tiquilia (Moore &
Jansen 2006), Hoffmanseggia (Simpson, et al., 2005) y Lycium (Levin & Miller 2005).

Hasta la década de 1980 Haplopappus era considerado un gran género que
incluia 149 especies de Norte y Sur América (Hall, 1928) y que posteriormente
fueron transferidas a otros géneros (Lane & Hartman 1996), hasta su alcance actual
reservado a las especies de América del Sur, principalmente en Chile. En la
actualidad el género reporta 65 taxa, 57 especies y 8 subespecies y de ellos 50 son
endémicos a Chile (Klingenberg 2007; Garcia, et al., 2018). En Chile es el séptimo
género mas rico en especies de la flora vascular y el segundo mas rico de los 1.035
géneros de Asteraceae (Rodriguez et al., 2018). Las Asteraceas, comparten, entre
otros, dos rasgos claves que impulsaron su diversificacion, la vistosa cabezuela que
atrae polinizadores y protege las semillas, y los aquenios, que son eficientes
unidades de dispersion arrastradas por el viento que mejoran la movilidad de estas
plantas (Panero & Crozier 2016).

Este género ocupa una amplia distribucibn en el borde occidental de
Sudameérica, desde los 21° Sur en el Desierto de Atacama hasta los 46° Sur en la
Patagonia donde se extiende hacia el océano Atlantico, en un rango latitudinal de
2,800 kilometros. Altitudinalmente crece desde el nivel del mar hasta 4.000 metros
de altitud. El rango de distribucion geografico esta asociado a la Diagonal arida que

es una importante formacién climatica arida que cruza el continente desde el
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noroeste, al sur de Perl y norte de Chile al sureste en la Patagonia Argentina y se
localiza en la interface de varios elementos de circulacion atmosférica, separando
las regiones con precipitacion principalmente en verano y regiones con precipitacion
principalmente en invierno (Vazquez et al., 2000). La zona presenta aridez y déficit
hidrico (Bruniard, 1972) y se encuentra la cordillera de los Andes cuya geografia y
altitud que genera condiciones de gradiente climatico y heterogeneidad topografica
(Garreaud et al., 2009; Arroyo et al., 1988).

Se ha reportado que las oscilaciones climaticas del Pleistoceno (Zachos et
al., 2001; Lisiecki & Raymo 2007; Loulergue et al., 2008; Hansen & Sato 2012;) han
promovido la diversificacion de linajes de cactus en Sudamérica (Silva et al., 2018)
y en geranios de Sudafrica (Martinez-Cabrera & Peres-Neto 2013). También, las
montafias asociadas con gradientes de temperatura y aridez producen una marcada
complejidad topogréfica y climética que influye en su biodiversidad (Badgley et al.,
2017), y se ha reportado tasas de diversificacion particularmente altas en linajes en
las montafias de Sudamérica (Hughes & Eastwood 2006; Lagomarsino et al., 2016).

La combinacion del paisaje montafioso y las oscilaciones climaticas pueden
haber causado movimiento de poblaciones y migraciones que provocaron su
separacioén, por ejemplo, en cimas de montafias o al interior de valles cordilleranos,
estableciendo aislacion reproductiva y luego especiacién. Posteriormente, al
cambiar las condiciones climaticas y permitir la expansion de estas poblaciones a
su area ancestral, la divergencia genética no permite la introgresién y las nuevas
especies hermanas cercanamente emparentadas pueden convivir en simpatria sin
gue haya ocurrido cambio de nicho climatico, este mecanismo puede explicar la
simpatria en especies cercanas. Esta misma combinacion de montafias vy
oscilaciones climéticas que inducen el movimiento de las poblaciones, podria
generar cambio de nicho climatico a través de la seleccién adaptativa por tolerancias
en alguno de los ejes del nicho climatico. Estas nuevas especies deberian ser
alopatricas con sus especies hermanas.

La diversidad de climas ocupados por las especies de este género sugiere
que el linaje ha evolucionado adaptativamente y hacen de Haplopappus un buen

candidato para explorar las fuerzas climaticas como potenciales reguladores de la
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diversificacién, considerando también que en las regiones montafiosas las tasas de
especiacion alopatrica son elevadas debido al aislamiento de poblaciones (Benitez-
Benitez et al., 2018; Fjeldsa, et al., 2012).

Usando Haplopappus como modelo de estudio, en esta tesis se busca
conocer los mecanismos historicos de diversificacion, junto con el patron de
acumulacion de especies en el tiempo y evaluar el rol de la dindmica nicho climético
en la diversificacion del grupo. Especificamente, como y en qué medida la dinamica
del nicho climatico ha influido la diversificacion del linaje, ya sea por evolucién de
nicho climatico que permitié la expansién del linaje a nuevos climas o por
conservacion del nicho climatico donde las especies siguieron climas particulares.

La tesis esta organizada en cinco capitulos. El primero es una introduccion
general, los siguientes tres corresponden a los objetivos especificos: Origen y
mecanismos relacionados con el establecimiento del género. Inferencia
filogenéticas para la sistematica y taxonomia del género Haplopappus.
Diversificacion de Haplopappus y mecanismos que la promovieron. Finalmente, una

discusion general.

1.2 HIPOTESIS Y OBJETIVOS

Hipotesis

La notable diversidad actual del género Haplopappus en los Andes es consecuencia
de la dinamica del nicho climético en dos procesos eco-evolutivos interrelacionados:
primero, la dispersion a larga distancia desde Norteamérica hacia Sudamérica,
facilitada por la similitud climatica entre las dos regiones y la conservacion del nicho
climatico. Segundo, la diversificacion de Haplopappus impulsada por la evolucién
del nicho climatico, ocupando diferentes ambientes mediterraneos, lo cual facilité su

proliferacion y capacidad para colonizar nuevas areas en Sudamerica.

Prediccion 1: Si la dispersion a larga distancia a Sudamérica desde Norteamérica

fue facilitada por climas analogos en ambos hemisferios y conducida por
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conservacion en el nicho climatico, entonces el nicho climéatico de las especies de

Norteamérica debe coincidir con el nicho climatico de las especies de Sudamérica.
Prediccion 2: Si la diversificacion de Haplopappus fue promovida por la evolucion
del tasa de evolucion del nicho climatico se esperar encontrar una relacién entre
la tasa de diversificacion neta y la tasa de cambio del nicho climatico en
Haplopappus

Objetivo principal

Evaluar el efecto de la evolucion del nicho climatico sobre la diversificacion del

género Haplopappus, un linaje de arbustos en los Andes de Sudamérica.

Objetivos especificos

1. Aclarar la sistematica y la taxonomia del género, sus relaciones internas y con

clados cercanos en América.

2. Comprender los mecanismos relacionados al origen y establecimiento de este

linaje en América del Sur.

3. Inferir los mecanismos que desencadenaron la diversificacion de Haplopappus

en Sudamérica.
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2. DINAMICA DEL NICHO CLIMATICO DE UN LINAJE ASTEREAE Y LA
DISTRIBUCION DE LAS ESPECIES DE Haplopappus LUEGO DE UNA
DISPERSION ANFITROPICAL A LARGA DISTANCIA

2.1. RESUMEN:

La tribu Astereae (Asteraceae) presenta una disyuncion anfitropical
americana. Para entender la dinamica eco-evolutiva asociada a un evento de
dispersion a larga distancia y la subsiguiente colonizacion de Sudamérica extra
tropical, comparamos las distribuciones climéticas y geogréficas de las especies
sudamericanas con sus parientes norteamericanos mas cercanos, enfocandonos
en el género sudamericano de Astereae, Haplopappus, con alta riqueza de
especies. El analisis filogenético revel6 que dos géneros sudamericanos estan
estrechamente relacionados con siete géneros norteamericanos. El solapamiento
de nichos climaticos (D = 0,5) entre América del Sur y del Norte presenta una
elevada estabilidad (0,89), una baja expansion (0,12) y muy bajo no ocupado (0,04).
La distribucién de las especies norteamericanas predijo el espacio climatico y
geografico ocupado por las especies sudamericanas. En Chile central, Haplopappus
mostro un gradiente latitudinal no aleatorio en la riqueza de especies, principalmente
con variables asociadas al clima mediterraneo explicando la variacion. Los patrones
altitudinales indicaron un maximo de riqueza a 600 m, disminuyendo hacia
elevaciones mas bajas y mas altas. Estos resultados apoyan la conservacion del
nicho climatico en la estructuracion de la distribucidon y diversidad de las especies
de Haplopappus. Se identificaron dos zonas de endemismo, en el centro y el sur del
pais, con una zona de transicion entre los macrobioclimas mediterraneo y templado.
Nuestros resultados indican un fuerte conservacion de nicho tras la dispersién a
larga distancia y una escasa expansion de nicho debida a variables climéticas

Unicas en cada hemisferio.
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2.2. INTRODUCCION

Las disyunciones anfitropicales americanas se encuentran entre los patrones
biogeogréaficos més importantes en plantas (Raven, 1963; Simpson et al., 2017).
Las areas anfitropicales de Sudamérica y Norteamérica comparten una importante
proporcion de familias, géneros y especies que conectan floras de diferentes
origenes biogeograficos en tiempos recientes y profundos (Mooney & Dunn, 1970;
Popp et al., 2011). Por ejemplo, la flora de Chile (extra tropical del sur) contiene 156
de 716 géneros con disyunciones anfitropicales (Moreira-Mufioz, 2011). Mientras
gue las disyunciones vicariantes habrian sido el resultado de antiguas alteraciones
del area de distribucién durante los periodos Mesozoico, Cretacico o Paledgeno, las
disyunciones causadas por dispersion a larga distancia (no antropogénica) habrian
ocurrido durante las épocas del Plioceno tardio o Pleistoceno (Popp et al., 2011).
Los climas analogos de las zonas extra tropicales de Sudamérica y Norteamérica
pueden ser un factor importante en el éxito de la dispersion de linajes y, por tanto,
en el patron biogeografico anfitropical (Raven, 1963). Sin embargo, existen pocos
estudios que hayan evaluado directamente los procesos ecoevolutivos dentro de los
linajes anfitropicales de América.

La conservacion del nicho es un fenédmeno ampliamente documentado
(Pearman et al., 2008; Wiens et al., 2010) que se refiere a la retencion de rasgos
ecoldgicos relacionados con el nicho a lo largo del tiempo evolutivo (Broennimann
et al., 2007; Crisp et al., 2009; Wiens, 2011; Pyron et al., 2015). Aunque muchos
linajes de plantas tienden a mantener inalteradas las condiciones ambientales en
las que pueden persistir y reproducirse (Crisp et al., 2009), un largo periodo desde
la colonizacién puede dar lugar a las adaptaciones necesarias para habitar incluso
algunos de los ambientes méas duros (Guerrero et al.,2013). La conservacion del
nicho climatico afecta a la diversificacion de las especies, especialmente cuando
esta asociado a la separacion geografica (Pyron et al., 2015). Ademas, también se
ha demostrado que la conservacion del nicho desempefia un papel esencial en el

exito de la dispersion a larga distancia, que es fundamental para la expansion del
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area de distribucién de las especies y la formacidén de nuevas comunidades bidticas
(Crisp et al., 2009; Wiens & Graham, 2005; Yin et al., 2021).

La conservacion del nicho aumenta la probabilidad de que una especie
colonice con éxito nuevas zonas con condiciones ecoldgicas similares, conocidas
como andélogos climaticos, debido a las adaptaciones que ya tiene para esas
condiciones ambientales especificas. Por tanto, pueden establecerse rapidamente
y competir con las especies residentes. Esto puede provocar el desplazamiento de
las especies autoctonas y la formacién de nuevas comunidades ecolégicas (Wiens
& Graham, 2005). Sin embargo, ciertos linajes tienden a sufrir transiciones
especificas de nicho climatico (Heibl & Renner, 2012) y, las disyunciones
anfitropicales pueden ser clave para entender la probabilidad de los cambios de
nicho climatico, ya que pueden sufrir el efecto fundador y pueden estar expuestas a
diferentes condiciones ambientales después de la dispersion a larga distancia
(Donoghue & Edwards, 2014). En las disyunciones anfitropicales americanas, el
cambio de nicho climatico se ha descrito a nivel de especie en 25 especies de
distribucion natural (Quiroga et al., 2021) y la conservaciéon del nicho sélo se ha
reportado en especies invasoras (Pefia-Gomez et al., 2014).

En la gran y cosmopolita familia Asteraceae, la tribu Astereae, con unos 222
géneros, es monofilética y se resuelve en una serie de grandes clados, incluyendo
un grado basal africano, con linajes disjuntos chinos, sudamericanos vy
neozelandeses, y una politomia de grupos de la corona en Australasia, Sudamérica
y Norteamérica (Brouillet et al., 2009). Este ultimo grupo, denominado "Linaje
Norteamericano", es monofilético, y la mayoria de sus géneros son endémicos o
casi endémicos del hemisferio norteamericano. Los clados corresponden
aproximadamente a las subtribus descritas por morfologia (Nesom & Robinson,
2007), e incluyen la subtribu Machaerantherinae, un grupo monofilético bien definido
de unos 17 géneros de los taxones norteamericanos. Haplopappus Cass., un
género distribuido exclusivamente en Sudamérica, esta anidado dentro de esta
subtribu, asi como Grindelia Willd., que tiene una distribucidon tanto en Sudameérica
como en Norteamérica (Brouillet et al., 2009). Haplopappus, con unas 70 especies,

es uno de los géneros mas ricos de los Andes del Sur y contribuye
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significativamente al alto nivel de endemismo del Hotspot de Chile central
(Klingenberg, 2007). Un estudio filogenético de Grindelia, género hermano de
Haplopappus, con cerca de 25 especies en Norteamérica y otras 25 en Sudameérica,
estimé la edad del ancestro comun con Haplopappus en unos 2,06 Ma (1,12-3,47
Ma) (Schneider & Moore, 2017), posiblemente divergiendo tras un Unico evento de
dispersion a larga distancia seguido de diversificacion y expansion geografica en
Sudamérica (Moore et al., 2012).

El origen norteamericano de los clados sudamericanos (Grindelia y
Haplopappus) y la subsiguiente diversificacion reciente tras la dispersion a larga
distancia plantean interrogantes sobre la dinamica de nicho a lo largo de la evolucién
de los linajes. En este estudio, investigamos la dinamica eco-evolutiva del evento
de dispersién a larga distancia en la tribu Astereae comparando los nichos
climaticos de los linajes de las regiones originales y colonizadas. Ademas,
evaluamos los patrones de distribucion de la rigueza de especies y el endemismo
en el linaje colonizador Haplopappus para aclarar los procesos ecolégicos que
generaron y mantienen su alta diversidad. Asi, nuestro estudio pretende responder
a dos preguntas: (i) ¢Han conservado las especies sudamericanas de Astereae su
nicho climatico en comparacion con sus parientes norteamericanos mas cercanos?
y (ii) ¢, Cual es la estructura de riqueza de especies de Haplopappus, el género mas

diverso dentro de las Astereae sudamericanas?

2.3. MATERIALES Y METODOS

2.3.1. Identificacién de los linajes hermanos de Haplopappus

Para conocer los linajes hermanos estrechamente relacionados de
Haplopappus, se realiz6 una busqueda de los géneros de Astereae presentes en
Ameérica utilizando el tratamiento exhaustivo de la tribu (Nesom & Robinson, 2007),
y la revision filogenética global de la tribu (Brouillet et al., 2009). Para estos géneros,
se realizé una busqueda manual de las secuencias disponibles en GeneBank

(NCBI, 2020), que resultd en la identificacion de cinco genes para 499 especies,
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incluyendo ETS, ITS1&2, rbcl, trnk_matK, ytrnl_If. Las secuencias descargadas se
ensamblaron y editaron utilizando Geneious Prime®2020.2.3 (Biomatters Ltd.,
Auckland, Nueva Zelanda), seguido de una verificacion manual. Para evaluar la
saturacion, se aplico el modelo Xia en DAMBE (Xia, 2018), mientras que para
comprobar la neutralidad se utilizé la prueba de Tajima en el software DNASP
version 6.12 (Rozas et al., 2017). El modelo de evolucion de nucledtidos que mejor
se ajustaba a nuestros datos se determiné utilizando TREEFINDER (version de
marzo de 2011), y resultd GTR + G. Se realizaron andlisis filogenéticos exploratorios
en la matriz utilizando el programa raxmlGUI 2.0 v.2.0.6 (Edler et al., 2021). La
basqueda de un arbol ML 6ptimo se llevd a cabo con un rapido analisis bootstrap
con 100 arboles y 1000 réplicas. Se utilizé como outgroup a Printzia polifolia (L.)
Hutch., un linaje basal de la tribu Astereae. Este andlisis revel6 que los genes ETS
e ITS1y2 eran los mas informativos y tenian el mayor apoyo. Nos centramos en el
clado del "linaje norteamericano”, en el que estan anidadas Haplopappus y sus
especies estrechamente relacionadas, segun la filogenia global de la tribu (Brouillet
et al.,, 2009). Creamos una matriz concatenada de los dos marcadores mas
informativos para 124 especies incluyendo nuestro clado, cada marcador fue
alineado por separado y luego concatenado (Tabla 1). El grupo externo utilizado
para los andlisis filogenéticos también fue Printzia polifolia. Utilizamos
PartitionFinder v.2.1.1 (Lanfear et al., 2017) con la opcion de linea de comandos "-
raxml" (Stamatakis, 2006) para buscar la mejor estrategia de particion y los mejores
modelos de evolucion molecular para el conjunto de datos moleculares. Estos
analisis utilizaron las particiones potenciales que definimos a priori. PartitionFinder
seleccion6 el modelo GTR como el mejor modelo para los marcadores ETS e ITS1
y2.

Ejecutamos un andlisis de inferencia bayesiana sobre esta matriz utilizando
MrBayes v.3.2.7 (Ronquist et al., 2012), y heterogeneidad de tasas no ligadas,
basada en las frecuencias y tasas de sustitucion entre las particiones. El analisis
Bayesiano corrio 30 millones de generaciones a través de cuatro corridas
independientes con cuatro cadenas cada una, muestreando cada 1000

generaciones. Los mejores modelos fueron GTR+G para ambos marcadores. La
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convergencia se control6 mediante la desviacion estandar de las frecuencias de
division, y cuando este valor se estabilizdé por debajo de 0,01, se considerd una
fuerte indicacion de convergencia. Los valores de verosimilitud asociados, los
valores de tamafo de muestra efectivo (ESS) y los valores de burn-in de las
diferentes ejecuciones se verificaron con el programa Tracer v.1.7.1 (Rambaut et
al., 2018). El arbol de consenso y los datos de soporte posterior de los nodos se
visualizaron, enraizaron y editaron con el programa FigTree v.1.4.4 (Rambaut,
2023).

2.3.2. Dinamica del nicho climatico

Para investigar la dinAmica ecoevolutiva de la dispersién a larga distancia,
comparamos los nichos climéticos de los linajes de las regiones originales y
colonizadas. Hemos optado por centrarnos en el nicho climético por su capacidad
predictiva, como lo demuestra los modelos de distribucion de especies. Aunque la
geomorfologia y las variables edéaficas también son importantes para la distribucién
de las especies, las hemos excluido de este analisis del nicho climatico debido a la
incerteza asociada a la localizacion geografica de la mayoria de los puntos de
presencia de las especies que fueron usadas. Aunque la resolucion de los datos
climaticos, obtenidos a 1 x 1 km, se consideré satisfactoria, No fue asi para los datos
de suelo, que estan disponibles a una resolucion mas fina, de 100 a 300 m, como
por ejemplo soilgrids.org.

Las presencias georreferenciadas de los géneros hermanos Benitoa (H.M.
Hall) D.D. Keck, Grindelia Willd., Hazardia Greene, Isocoma Nutt., Lessingia Cham.,
Pyrrocoma Hook. y Xanthocephalum Willd. (GBIF, 2022) en Norteamérica, asi como
las presencias de las especies de Grindelia en Sudamérica, se obtuvieron de Global
Biodiversity Information Facility (GBIF) usando el paquete 'rgbif' v. 3.7.2
(Chamberlain et al., 2023). Se accedio a la plataforma GBIF el 21-4-2022. Los
archivos de datos descargados se sometieron a un riguroso proceso de filtrado; solo
se retuvieron las entradas clasificadas como "especimenes preservados” de

herbarios validos listados bajo "Cdodigo de Institucion". El conjunto de datos se
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depurd en busca de entradas geograficas anomalas (Zizka et al., 2019) y de valores
ambientales atipicos (Chapman, 2005). Los datos tabulados se presentan en Tabla
S1, con informacion sobre género, especie, latitud, longitud, afio de recoleccion,
base de registro y herbario. Los datos climaticos fueron las variables bioclimaticas
estandar (19) de BioClim en WorldClim version 2 (Fick & Hijmans, 2017) para una
resolucion de 30 s.

La caracterizacion del nicho climatico y las comparaciones de nicho entre los
grupos norte y sudamericanos se basaron en Guisan (Guisan et al., 2014) y se
ejecutaron en lenguaje R usando el paquete Ecospat v. 3.5 (Di Cola et al., 2017).
Las funciones de Ecospat se usaron para comparar los nichos entre los linajes
hermanos de Norteamérica y Sudamérica (Broennimann et al., 2007; Broennimann,
2014). Para los andlisis, se eliminaron presencias de menos de 1 km. Los
parametros utilizados fueron R = 600 (resolucion de la grilla), th.sp = 0,05 (umbral
de especies) para eliminar el 5% de las presencias marginales, y rep = 500
(repeticiones) para las pruebas de equivalencia y similitud. Los nichos de los linajes
se compararon en un espacio multidimensional. El solapamiento de nichos se
calculé utilizando el indice D de Schoener (Schoener, 1968), que calcula los valores
de solapamiento de las especies de los dos continentes (0 = sin solapamiento, 1 =
solapamiento completo). Basandose en el indice D, se calculé la equivalencia de
nicho y la similitud de nicho entre hemisferios (Warren et al., 2008). La prueba de
equivalencia determina si los nichos comparados son diferentes comparando el
valor D observado con los valores D obtenidos a partir de una distribucién de valores
D (n=1000; a = 0,05), que se calculan a partir de dos muestras aleatorias tomadas
del conjunto de todas las presencias. La prueba de similitud de nicho determina si
dos nichos son mas similares de lo esperado por azar comparando el nicho de una
region con nichos simulados al azar en la otra region. El solapamiento de nichos
puede dividirse en las categorias de estabilidad, expansion y no llenado. La
estabilidad se estim6 como la proporcion de presencias de cada hemisferio que se
encontraba en el espacio de solapamiento de nicho en el espacio multivariante. La
expansion se estimao por las presencias que estan fuera de la zona de solapamiento,

y por lo tanto tiene un nicho Unico en cada hemisferio. El no llenado se estimé por
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el nicho proyectado en el otro hemisferio aiun no ocupado por la especie. Esta
descomposicion proporciona mas informacion sobre los impulsores de la dinamica
de nicho entre dos linajes hermanos que han evolucionado nichos diferentes
(Guisan et al., 2014, Petitpierre et al., 2012).

2.3.3. Estructura de riquezay variables explicativas

Para este andlisis, los datos de presencia de Haplopappus se obtuvieron de
diferentes fuentes. En primer lugar, se utiliz6 un total de 939 especimenes
referenciados en la monografia de L. Klingenberg (Klingenberg, 2007). Ademas, M.
Rosas recolectd 180 especimenes desde 2004. Finalmente, se incluyeron 12
especimenes de material depositado en los herbarios CONC y ULS de Chile. Las
presencias compiladas se presentan en la Tabla S2. Esta tabla proporciona detalles,
incluyendo identificacion de la especie, localidad, recolector, niumero de recolector,
fecha de recoleccion, herbario e informacion geografica como latitud, longitud y
elevacion. Los datos de presencia se ajustaron a una incertidumbre geografica de
menos de 1 km utilizando imagenes de satélite, diarios de viaje (Philippi, 1860),
notas de viaje (Mufioz-Schick & Prina, 1987) y cuadernos de campo de los
recolectores (Jiles, 1947-1981). Para determinar la zona geogréafica recorrida
durante el periodo de recoleccién de especimenes (a pie o0 a caballo), examinamos
detalladamente los cuadernos de herbario comprobando las localidades
correspondientes a las entradas numeradas anteriores y posteriores, 0
reconstruimos la ruta histérica y exploramos las rutas de viaje contemporaneas de
la época.

Los patrones de distribucién latitudinal de Haplopappus se evaluaron a partir
de una matriz de especies en bandas latitudinales de 1° de latitud y taxones
ausentes o presentes. Se supuso una distribucién continua en caso de que faltaran
datos intermedios entre latitudes. La rigueza de especies (diversidad alfa) se calculo
como la suma de todas las especies dentro de una banda latitudinal. Los patrones
altitudinales se determinaron de forma similar utilizando una matriz de

presencia/ausencia, con filas correspondientes a bandas de altitud de 200 m y
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columnas correspondientes a las especies. La riqueza de especies en la banda
altitudinal corresponde a la suma de la fila y el rango de distribucién altitudinal de
las especies corresponde a la suma de las columnas.

La hipdtesis de restricciones geométricas de dominio medio se evalud
comparando los patrones observados de riqueza de especies con curvas simuladas
construidas por un modelo nulo utilizando el programa Mid-Domain Null con
simulacion Monte Carlo (McCain, 2004). Las curvas simuladas se basaron en
rangos de tamafo reales dentro de un dominio limitado utilizando modelos
estocasticos (Colwell & Hurtt, 1994). Se utilizaron 50.000 muestras de simulacién
Monte Carlo de tamafios de rango observados sin reemplazo (procedimiento de
aleatorizacion) y con reemplazo (método bootstrap) para calcular las curvas de
prediccién simuladas con una confianza del 95%. Ademas, para comprobar si la
estructura de los patrones de riqueza de especies no se debe al azar, se realiz6 una
prueba SIMPROF (perfil de similitud) utilizando un procedimiento de permutacion
en el software PRIMER 6 v.6.1.2 (Clarke et al., 2008).

La hipotesis fuente-sumidero (Pulliam, 1988) se evalud con un andlisis de
anidamiento, que calcula el grado de orden en un conjunto de especies mediante
una simple matriz de especies-sitio presencia-ausencia, al compararlas con una
hipétesis nula adecuada (Ulrich & Gotelli, 2007). Una distribucion anidada daré lugar
a patrones de distribucion no aleatorios, en los que las especies raras solo estaran
presentes en los lugares mas ricos en especies, mientras que las especies mas
comunes estaran presentes en todos los lugares (Ulrich et al., 2009). Para estimar
el grado de anidamiento, utilizamos el indice de NODF (Almeida-Neto et al., 2008).
La significacion estadistica para el indice de nidificacibon NODF se calculo
generando un modelo nulo a partir del algoritmo Monte Carlo, comparando los
valores observados con una distribucién de probabilidad aleatoria. EI modelo nulo
utilizado en nuestro caso fue el de filas fijas y columnas equiprobables, en el que
los totales observados por las filas se mantienen, pero los totales de las columnas
varian aleatoriamente (Gotelli, 2000). Para generar una distribucién de frecuencias

de los datos nulos, se realizaron 50.000 iteraciones. El analisis de anidamiento se
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realizé con el programa NODF (Almeida-Neto & Ulrich, 2011) y para la matriz
ordenada se utilizé el programa NED (Strona et al., 2014).

Los patrones de endemismo se analizaron mediante un analisis bayesiano
del endemismo (BAE) con el método de Monte Carlo Markov Chain para clasificar
las areas en funcién de sus taxones endémicos compartidos. Los datos de especies
por banda producen un filograma que representa conjuntos de areas anidadas,
donde las ramas terminales corresponden a una banda latitudinal de endemismo.
Se enraiz6 el arbol con un area hipotética codificada exclusivamente con ausencias.
Los valores de verosimilitud y las hipétesis de relacion entre reas se generaron
mediante el modelo M2P con tiempo no reversible (es decir, direccional) utilizando
el software BayesPhylogeny 1.0 (Pagel et al., 2004). Este modelo utiliza datos de
presencia-ausencia no reversibles en los que la tasa de cambio de 0 a 1 es diferente
de la tasa de cambio de 1 a 0 y corresponde al nimero de especies ganadas en
areas (ramas del arbol), que resultan de los procesos ecoldgicos de inmigracién o
de los procesos evolutivos de especiacion. El proceso utilizd un millon de arboles
muestreados cada 1000 arboles para garantizar la independencia en las muestras
sucesivas. Se realiz6 una deteccion grafica de la zona de convergencia de la cadena
de Markov en valores de maxima verosimilitud (ML) y se eliminaron todos los
arboles anteriores a la zona de convergencia. Con 1000 arboles seleccionados con
valores de maxima verosimilitud (ML), se construyd un arbol de consenso utilizando
el software BayesTrees1.3 y se editd con el FigTree 1.4.4 (Rambaut, 2023).

Para conocer las relaciones subyacentes entre la riqueza de especies y las
variables climaticas, utilizamos una cuadricula de rigueza de especies con una celda
de 0,5° x 0,5° latitud/longitud y corresponde al nimero de especies presentes en
cada celda, que se aproxima a la densidad de las especies (Rahbek et al., 2007).
En este analisis, buscamos reducir la autocorrelacion espacial para detectar la
influencia del clima y la altitud para determinar la variaciéon en la riqueza de
especies. Las variables climaticas fueron las 19 Bioclim de la base de datos
WordClim2 (Fick & Hijmans, 2017), todas fueron evaluadas por autocorrelacion para
seleccionar las variables independientes. Usamos modelos autorregresivos

simultdneos (SAM) (Rangel et al., 2010) para estimar los coeficientes de regresion
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y evaluar simultaneamente la autocorrelacién espacial de cada variable climatica
junto con la interaccién de la temperatura media anual y la precipitacién anual. Los
analisis geogréficos se realizaron con el software DIVA-GIS 7.5.0 (Hijman, 2004) y

los analisis de regresion con el software SAM 4.0 (Rangel et al., 2010).

2.4 RESULTADOS

2.4.1. Identificacién de linajes hermanos

Concatenamos los marcadores ETS e ITS1&2 y alineamos una matriz de
secuencias para 124 especies. La longitud total de la matriz fue de 1184 pb, de los
cuales 367 eran variables para la matriz completa y 337 para el ingroup (Tabla 1).
De la matriz concatenada alineada, el marcador nuclear no codificante ETS
contribuyé con 539 pb (38% de los sitios variables), mientras que el marcador

nuclear no codificante ITS1&2 contribuyd con 645 pb (35% de los sitios variables).
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Tabla 1. Estadistica de alineaciones de secuencias de ADN de 124 muestras para

los dos loci utilizados (ETS e ITS1&) y para la matriz concatenada.

Largo Caracteres Caracteres Caracteres Cob. Cob. %
Locus total variables variables informativos ingroup outgroup  Variabilidad
ingroup total parsimonia
ETS 539 128 128 63 1 98 35
ITS1&2 645 94 209 123 1 99 57
Matriz 118 337 367 197
concat. 4

La inferencia filogenética bayesiana arroj6 una hipotesis filogenética bien
soportada para el "clado norteamericano” de la tribu Astereae (Figura 1a). La
topologia de la reconstruccién filogenética apoya la monofilia del clado, que incluye
los géneros sudamericanos Haplopappus y Grindelia. Este clado monofilético revela
los linajes hermanos de Haplopappus y se ramifica en tres clados en una politomia
(Figura 1a). Una de las ramas, que representa al género Haplopappus, tiene un
buen valor ML de soporte (0,74). Las otras dos ramas, que tienen una mayor
probabilidad de ser hermanas de Haplopappus, incluyen siete géneros dispersos
por las ramas con diferentes valores ML de soporte. La segunda de estas ramas,
con un buen valor ML de soporte (0,88), incluye grupos que soélo habitan en
Norteamérica, concretamente, los géneros Hazardia Greene (13 especies),
Lessingia Cham. (9 especies) y Benitoa D.D. Keck (una especie). La tercera rama
contiene los géneros norteamericanos Isocoma Nutt. (16 especies), Pyrrocoma
Hook. (14 especies), Xanthocephalum Willd. (seis especies) y representantes de

Grindelia Willd. de Norteamérica y Sudameérica.
2.4.2. Comparacion de nicho climatico
Realizamos una busqueda de presencias que dio como resultado 10.758

registros. Tras aplicar un umbral de proximidad de 1 km, retuvimos 3353 presencias

(Figura 1). Un analisis de componentes principales revel6 dos ejes principales, que
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explican el 79,66% de la varianza total (Figura 1b, c). Un analisis de la dindmica del
nicho climatico mostré un notable solapamiento entre los nichos sudamericano y
norteamericano (Figura 2c). El indice de solapamiento de Schoener corregido (D =
0,495) y el indice no corregido (D = 0,737) fueron significativamente superiores a lo
esperado por azar. El nicho sudamericano mostré una expansion moderada en dos
areas. El centroide de las condiciones climaticas en Norteamérica se desplazo hacia
las nuevas condiciones en Sudamérica a lo largo del eje PC1, mientras que los
centroides de las distribuciones de los linajes en Norteamérica se desplazaron
ligeramente, pero en la direccion del eje PC2 en el area invadida de Sudamérica
(Figura 2c).

El indice de dindmica de nicho sefialo indice de estabilidad de 0,863, indice
de nicho expandidos de 0,136 y un indice de nichos sin llenar de 0,044. Las pruebas
de similitud y equivalencia apoyaron la idea de que los nichos dentro de cada region
eran mas similares entre si de lo esperado por azar (p < 0,001), en comparacion
con los nichos simulados al azar en la otra region. En el area invadida, Sudamérica,
un area se expandié hacia un grupo de variables bioclimaticas asociadas con la
estacionalidad de las precipitaciones, mientras que la segunda area se expandio en
direccidén opuesta, correlacionada con la estacionalidad de las precipitaciones y el
rango anual de temperaturas. En particular, hubo una parte importante del nicho
climatico de Norteamérica que quedd sin ocupar por los linajes sudamericanos,
sobre todo en climas con mayores variaciones diurnas y anuales de temperatura

(Figura 2c).
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Figura 1. (a) Filogenia molecular de los géneros de la Tribu Astereae distribuidos
en América basado en dos loci (marcadores plastidiales) para 124 especies. Las
probabilidades bayesianas posteriores se muestran en los nodos y se reflejan en el
color de las ramas (de azul oscuro = 1 a rojo = 0,5). La linea vertical describe los
linajes monofiléticos, rojo (Grindelia), negro (géneros norteamericanos), azul
(Haplopappus) y verde (otros Astereae americanos) sobre las distribuciones
geograficas previstas del clado anfitropical disyunto en América. Los puntos
coloreados representan la presencia de especies de Grindelia en Norteamérica y
Sudamérica (rojo), parientes norteamericanos (negro) y especies sudamericanas
(azul). (b) Nicho y presencias en Norteamérica. (c) Nicho y presencias en

Sudameérica.
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Figura 2. Andlisis de componentes principales (ACP). PC1 explica el 62,7% de la

varianza de los datos, mientras que PC2 explica el 16,9%. Los nichos climaticos de
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los linajes de Norteamérica y Sudamérica se representan en los paneles (a,b),
respectivamente, con un sombreado gris que representa la densidad de presencias.
En el panel (c), un grafico muestra el nicho climatico de Haplopappus y Grindelia en
Sudamérica (rojo), sus linajes hermanos en Norteamérica (verde), y el color azul
indica nichos superpuestos (conservadurismo de nicho). La flecha roja punteada
ilustra el desplazamiento del centroide del nicho climatico de Norteamérica a
Sudamérica, mientras que la flecha roja solida representa el desplazamiento del
centroide de distribucion de Norteamérica hacia Sudamérica. (d) Circulo de
correlacion para la contribucion de las variables al analisis, las etiquetas ocultas se
proporcionan con una etiqueta adicional. (e) Riqueza de especies encontradas en
cada banda de 1- latitud (linea negra con puntos de datos). Las lineas negras
discontinuas muestran las curvas de prediccion del 95% del muestreo sin

reemplazo, y las lineas grises discontinuas con reemplazo.

2.4.3. Estructura de lariguezay variables explicativas

El linaje monofilético de Haplopappus en Sudamérica esta geograficamente
distribuido en un estrecho cinturén latitudinal, con el centro de su riqueza de
especies localizado en Chile central, entre 30° y 34° S (Figura 3a). Los patrones
latitudinales vy altitudinales en la riqueza de especies de Haplopappuss mostraron
un patrén estructurado. El patréon latitudinal en la riqueza de especies mostré un
efecto parcial de dominio medio (Figura 2e). Las comparaciones de los datos
empiricos con las curvas de prediccion del 95% de las simulaciones, tanto con
sustitucion como sin ella, mostraron que el 53% (16 de 30 puntos) de los registros
empiricos de riqueza caian dentro del rango predicho por el modelo analitico
estocastico nulo. Las desviaciones del andlisis de simulacion se produjeron en la
parte central del rango de distribucién, entre 30° S y 37° S, una region de gran
riqueza y endemismo, donde la acumulacion de especies supero los limites de
prediccion de distribucion del 95% del modelo de restriccibn geométrica.
Adicionalmente, la distribucidn de las especies se desvib levemente de la prediccion

del modelo en la distribucién sur (44° S — 49° S) en la Patagonia argentina y en el
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norte de Chile (23- S), presentando menor riqueza en ambos extremos. Un analisis
de anidamiento mostré que la distribucion latitudinal de la riqueza de especies en
Haplopappus esta significativamente anidada, siendo el valor del indice NODF de
20,28, superior al valor esperado de 9,88 con un intervalo de confianza del 95%
entre 9,07 y 10,75, y p < 0,0001.

a b
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Figura 3. (a) Distribucion espacial de la riqueza de especies de Haplopappus en
Sudamérica en una grilla de 0,5 x 0,5 grados de latitud/longitud. Los datos de
ocurrencia fueron recopilados de Klingenberg, 2007 y nuestras datos de campo. (b)
Andlisis Bayesiano de Endemismo de la distribucion de las especies de
Haplopappus en bandas latitudinales de 1 grado. Las probabilidades bayesianas
posteriores se muestran frente alos nodos y en color, azul > 50%, rojo < 50%. Los
valores de latitud estan a la derecha y son comunes a ambas figuras.

El analisis bayesiano del endemismo, en el que las longitudes de rama son
mayores en las regiones de mayor endemismo, destaca dos grandes zonas de

endemismo bien definidas y con buen soporte (Figura 3b). Estas zonas estan
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separadas en el centro de riqueza, donde, al mismo tiempo, se acumula el mayor
namero de especies endémicas. La zona septentrional se extiende entre 21° Sy
31° S, y la meridional entre 32° Sy 50° S. En el filograma, las longitudes de rama
mas largas se encuentran en el centro del area de distribucion, y la longitud de las
ramas disminuye bruscamente hacia los extremos norte y sur. La zona sur muestra
los niveles mas altos de endemismo entre 32° Sy 34° S, mientras que la zona norte
muestra los niveles mas altos de endemismo entre 30° Sy 31° S.

Los datos de riqueza de especies mostraron el valor mas alto por celda con
15 especies en los 33° S (Figuras 2e y 3a), y una disminucion gradual de la riqueza
hacia el norte y hacia el sur. El modelo Autorregresivo Simultaneo (SAR) explica el
47% de la varianza (F = 3,072, p < 0,005) para siete variables explicativas
independientes, dos de las cuales fueron significativas en el andlisis de regresion:
estacionalidad de la temperatura bio4 y temperatura media del trimestre mas
hamedo bio8 (Tabla 2). La altitud no tuvo un efecto significativo en la variacién de

la riqueza de especies por celda.

Tabla 2. Estimaciones de los pardmetros de siete variables explicativas
independientes en el modelo autorregresivo simultdneo (SAR) que explican el 47%
de la varianza. La estacionalidad de la temperatura y la temperatura media del
trimestre mas humedo resultaron significativas en el andlisis de regresién con un

valor p inferior al 0,05%.

Variables SAR Coef.
Rango Diurno Medio (Bio2) -0,465
Isotermalidad (Bio3) -0,156
Estacionalidad de temperatura (Bio4) -0,036 *
Rango anual de temperatura (Bio7) 0,852
Temperatura media anual (Biol) 0,192
Temperatura media del trimestre mas humedo (Bio8) -0,181 *
Precipitacion anual (Biol2) -0,001
R? 0,469

*P <0,05
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2.5 DISCUSION

Nuestros resultados confirmaron la monofilia del clado que contiene los
géneros Haplopappus y Grindelia en Sudamérica y otros 6 géneros de Norteameérica
(Figura 1a). También revelamos que los nichos climéaticos de las especies de
Norteamérica y Sudamérica se solapan en gran medida y son estables (Figura 2a),
lo que implica un conservacion de nicho a gran escala. Encontramos que
Haplopappus y Grindelia en Sudamérica ocupan un espacio climatico similar al
ocupado por su linaje hermano norteamericano a pesar de la dispersion a larga
distancia. Sin embargo, también detectamos una expansion del nicho en dos
direcciones opuestas (Figura 2b,c). La estacionalidad de la temperatura bio4 y la
temperatura media del trimestre mas humedo bio8, en consonancia con el clima
mediterraneo (Koppen, 1948; Luebert & Pliscoff, 2006), fueron las principales
variables climaticas que explican la variacion en la riqgueza de especies en el diverso

género sudamericano Haplopappus (Tabla 2).

La inferencia filogenética bayesiana produjo un arbol de consenso de base
molecular con ramas con diferente soporte de nodos. La topologia de la
reconstrucciéon filogenética identific6 los géneros norteamericanos Hazardia,
Lessingia, Benitoa, Isocoma, Pyrrocoma, Xanthocephalum y Grindelia como linajes
hermanos de los géneros sudamericanos Haplopappus y Grindelia. El arbol
filogenético se estructura en tres subclados principales. El primero es el género
Haplopappus, restringido a Sudamérica, aunque los datos se limitan sélo a 9 de las
70 especies. El segundo, exclusivo de Norteamérica, agrupa tres géneros
Lessingia, Hazardia y Benitoa. El tercero, mayoritariamente norteamericano,
contiene los géneros Pyrrocoma, Xanthocephalum e Isocoma, y Grindelia agrupa
las especies norteamericanas y sudamericanas en subclados diferentes. La
distribucion de Grindelia en ambos continentes sugiere una dispersion anfitropical
independiente a larga distancia. Aunque una filogenia previa construida para

Grindelia (Schneider & Moore, 2017) tiene similitudes con la topologia presentada
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aqui, también tiene diferencias. Mientras que estos autores situaban a Pyrrocoma
en un clado hermano de Grindelia, la reconstruccion filogenética presentada en este
estudio sugiere que Pyrrocoma esta anidada como un linaje basal en la rama que
contiene las especies de Grindelia. La filogenia de Grindelia (Schneider & Moore,
2017) separa las especies norteamericanas de las sudamericanas de forma similar
a nuestro analisis. Por lo tanto, ambos analisis filogenéticos son muy coherentes
entre si, excepto en lo que respecta a la posicion de Pyrrocoma, un género
exclusivamente norteamericano. Nuestros resultados proporcionan una fuerte
evidencia de un significativo conservacion de nicho climatico entre las especies
sudamericanas de los géneros Haplopappus y Grindelia y sus linajes hermanos
norteamericanos, con una moderada expansion a variables climéaticas Unicas en
Sudameérica que no se encuentran en Norteamérica (Figura 2a,c). Los analisis de
nicho climatico revelaron un solapamiento significativo entre las dos regiones, y casi
ningun cambio en el centroide de la distribucion de los linajes (Figura 2c), indicando
gue Haplopappus y Grindelia han colonizado un rango de habitats y climas tal y
como predice el nicho climatico proyectado de sus parientes cercanos
norteamericanos. Esto sugiere que la conservacion del nicho climatico ha limitado
la expansion geografica dentro de climas analogos entre ambos subcontinentes,
mostrando un alto nivel de equilibrio en la distribucién (Araujo & Pearson, 2005). Un
patron similar se encontr6 previamente en la hierba invasora Eschscholzia
californica Cham. (Papaveraceae), que habria alcanzado el equilibrio en un lapso
de cien afios (Pefla-Gomez et al., 2014).

Es probable que la ocupacion de habitats en Sudamérica se vea favorecida
por climas analogos a los del subcontinente del norte y el clima mas estable del
subcontinente sur, donde las influencias oceanicas mitigan los extremos térmicos y
de precipitaciones que se dan en Norteamérica (Rundel et al.,, 1991). El
desplazamiento del centroide del espacio de fondo climatico de los linajes
norteamericanos en comparacion con el centroide de los linajes sudamericanos,
orientado a lo largo del eje PC1 (Figura 2c), apoya la existencia de climas diferentes.
Mientras que el clima norteamericano tiene un amplio rango de variacion anual de

temperatura, desde inviernos muy frios hasta veranos calurosos, el clima
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sudamericano es mas templado, probablemente debido al efecto amortiguador del
océano (Moore et al., 2012). Estos resultados sugieren que los clados
norteamericanos ocupan un nicho caracterizado por una mayor estacionalidad y un
rango de temperaturas mas amplio que los clados de Sudamérica.

La expansion del nicho climéatico en Sudamérica es moderada y se produce
en dos dimensiones climaticas diferentes (Figura 2c¢). Por un lado, el nicho climéatico
del grupo de especies sudamericanas se esta expandiendo hacia condiciones
caracterizadas por una estacionalidad coordinada de precipitaciones vy
temperaturas, junto con un rango diurno medio de temperaturas mas bajo. Por otro
lado, el nicho climatico también se esta expandiendo en la direccién opuesta, hacia
climas caracterizados por una mayor estacionalidad de las precipitaciones y un
mayor rango diurno medio de temperaturas. Las primeras condiciones se
encuentran en el clima mediterraneo de Chile central (Kdppen, 1948; Rundel et al.,
1991), mientras que las segundas son tipicas de la estepa patagodnica y las regiones
de gran altitud de los Andes meridionales, que se caracterizan por un clima
monzoénico (Garreaud et al., 2009).

El patron biogeografico de la disyuncion anfitropical americana interesa
desde hace tiempo a los botanicos (Constance, 1963; Raven,1963; Simpson et al.,
2017;). Una coleccién de 130 ejemplos ha distinguido tres clases de disyunciones
anfitropicales (Raven,1963): un patrén bipolar con 29 ejemplos, un patron para
linajes templados con 95 casos, y numerosos casos de disyunciones desérticas
(Raven,1963). Algunas disyunciones anfitropicales ocurren entre la misma especie
0 especies estrechamente relacionadas, como es el caso de Tiquilia Pers. (Moore
& Jansen, 2006) y Osmorhiza Raf. (Wen et al., 2002). Otras disyunciones ocurren
en grupos bien diferenciados a nivel de género en ambos continentes, como
Astragalus L. (Scherson et al., 2008), Ephedra L. (Ickert-Bond et al., 2009),
Hoffmannseggia Cav. (Simpson et al., 2005), Larrea Cav. (Lia et al., 2001), entre
otros, una revision detallada en (Wen & Ickert-Bond, 2009).

Los mecanismos explicativos de las disyunciones anfitropicales americanas
se han dilucidado para Tiquilia utilizando reconstrucciones filogenéticas para los tres

linajes principales, siendo necesarios al menos cuatro eventos de dispersiéon a larga
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distancia para explicar su distribucion actual (Moore & Jansen, 2006). Un analisis
filogenético del género Hoffmannseggia, que comprende 21 especies con una
distribucion anfitropical en Norteamérica y Sudamérica, reveld un origen
sudamericano para el linaje, seguido de una division inicial del linaje y dispersiones
independientes de Sudamérica a Norteamérica para cada clado. Estas dispersiones
ocurrieron en diferentes momentos, lo que implica que el patron no es el resultado
de un Unico conjunto simultaneo de dispersiones (Simpson et al., 2005). Lupinus L.
en América es un caso bien documentado, con aproximadamente 260 especies que
presentan un rango altitudinal y latitudinal inusualmente alto, asi como una rapida
tasa de diversificacion en plantas (Hughes & Eastwood, 2006). Los datos
filogenéticos indican una monofilia bien sustentada del gran clado de Lupinus
andino, y su posicion como grupo hermano de las especies norteamericanas sugiere
que su diversificacion se produjo tras un unico evento de colonizacion desde
Norteamérica. Los autores proponen que la rapida diversificacion de Lupinus en el
altiplano andino no se debié a ningun rasgo morfologico o fisioldgico obvio en el
género, sino mas bien a la disponibilidad de oportunidades ecolbgicas creadas por
la aparicion de grandes habitats tras el levantamiento orogénico y las glaciaciones
del Pleistoceno. En el género Astragalus, rico en especies, un estudio filogenético
apoya dos clados de la especie sudamericana anidados dentro de la especie
norteamericana. Esto indica dos invasiones separadas de Norteamérica a
Sudameérica. Los clados sudamericanos tienen edades medias muy recientes, pero
siguen siendo significativamente diferentes (1,89 y 0,98 My). Las tasas de
diversificacion son muy altas para ambos clados, confirmando asi la ocurrencia de
una rapida radiacion de plantas en los Astragalus sudamericanos. Este hallazgo
contribuye a la creciente lista de radiaciones rapidas recientes de plantas en areas
con alta diversidad fisiografica, como los Andes (Ickert-Bond et al., 2009).

La dinAmica ecoevolutiva asociada a la dispersion a larga distancia se ha
estudiado en varias regiones, con pruebas tanto de conservacion de nicho como de
cambio de nicho dentro de los linajes. Se realizé un andlisis de la dinamica de nichos
para disyunciones biogeograficas en 283 plantas disyuntas del este de Asiay 91 del

este de Norteamérica (Yin et al., 2021) en las que se inform6 de conservacion de
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nicho. Los autores encontraron una relacion negativa significativa entre el
solapamiento de nichos y los tiempos de divergencia en las disyunciones de
especies por pares, lo que indica un conservacion de nichos tras la dispersion a
larga distancia y la posterior expansion climatica de nichos entre estas especies.
Asimismo, se realiz6 un estudio para evaluar los posibles cambios de nicho entre
las regiones de Norteamérica y Sudameérica en cinco especies bipolares del género
Carex L (Villaverde et al., 2017). El estudio utilizo analisis de solapamiento de nicho
para determinar el grado de expansion de nicho climatico y ocupacion entre las dos
regiones. Los resultados indicaron una elevada expansion del nicho climético y
bajos niveles de ocupacién del nicho entre Norteamérica y Sudameérica, lo que
sugiere frecuentes cambios de nicho climatico durante la colonizacion de
Sudameérica. La mayoria de las especies han desplazado su nicho de los ocupados
en el Norte para colonizar nuevos entornos en el Sur. Los cambios de nicho
observados parecen ser consistentes con el tiempo transcurrido desde la
colonizacion. En un estudio realizado sobre 25 especies de plantas desérticas de
distribucion anfitropical americana, se observaron desplazamientos de nicho
climatico en 24 de las 25 especies estudiadas. La mayoria de estas especies
mostraron un desplazamiento hacia ambientes mas frescos y productivos en
Sudamérica (Quiroga et al., 2021).

Los andlisis del patrén de riqgueza de especies en Haplopappus proporcionan
pruebas convincentes de un gradiente latitudinal no aleatorio en la riqueza de
especies, parcialmente  influenciado  por  restricciones  geométricas.
Especificamente, los niveles mas altos de riqueza de especies y endemismo
ocurren en las latitudes medias de toda el area de distribucion, abarcando desde
30° a 35° S. Esta concentracion de especies se encuentra principalmente en Chile
mediterraneo, con una rigueza de especies que disminuye hacia habitats duros para
los arbustos, como el hiperarido desierto de Atacama y los bosques templados del
sur. El patron altitudinal de la riqueza de especies muestra una mayor acumulacion
de especies a 600 m, seguida de una disminucion monotonica de la riqueza hacia
elevaciones mas bajas y mas altas. Esto sugiere que los bosques mediterraneos,

gue tienen una mayor cobertura arborea que los habitats de altitud media, junto con
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los habitats alpinos, pueden suponer limitaciones ambientales para la expansion
geografica de este grupo de especies sudamericanas. Estos patrones latitudinales
y de elevacion son coherentes con la idea de que la conservacion del nicho climatico
es quien los estructura, ya que es mas probable que las especies persistan en
entornos a los que ya estdn adaptadas. Por tanto, la concentracion de la riqueza de
especies en regiones geograficas especificas con condiciones climaticas similares
apoya la idea de que la conservacion del nicho climatico puede estar
desempefiando un papel en la configuracion de la distribucion y diversidad de las
especies de Haplopappus. Este patron de alta diversidad en las zonas
mediterraneas de Chile entre especies xerofiticas también se ha observado en
cactus y geofitas monocotiledoneas (Guerrero et al.,, 2011; Jara-Arancio et al.,
2014).

Ademas, detectamos un pronunciado patron de anidamiento en la riqueza de
especies de Haplopappus, lo que es indicador de una dinamica fuente-sumidero
(Pulliam, 1988). Esta dinamica podria estar impulsada principalmente por la
interaccion entre los procesos de extincion y la posterior recolonizacion, donde las
especies pasan de habitats favorables y ricos en especies a entornos adyacentes
menos oOptimos y con menos especies (Ulrich et al., 2009). Las oscilaciones
climaticas a gran escala asociadas a periodos glaciar-interglaciar en el Pleistoceno,
pueden haber inducido extinciones en el desierto de Atacama debido a importantes
cambios en la vegetacion (Diaz et al., 2019).

El estudio del endemismo revela la presencia de dos grandes zonas de
endemismo, una situada al norte y otra al sur del area de maximo endemismo y
riqueza (Figura 3b). La regiobn de mayor endemismo se sitia en Chile Central,
abarcando desde los 30° hasta los 35° de latitud sur, en un macro bioclima
mediterrdneo, con marcada estacionalidad, caracterizado por precipitaciones
invernales (las mayores precipitaciones ocurren durante el trimestre mas frio del
ano) y sequia estival (las menores precipitaciones ocurren durante el trimestre mas
calido). Esta region experimenta un periodo de aridez de un minimo de dos meses
consecutivos (Koppen, 1948). Al norte de esta region de alto endemismo, se

desarrolla un macrobioclima tropical célido, caracterizado por el extenso desierto
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costero de Peru-Chile. Este macrobioclima se extiende hasta 300 km entre la costa
y los Andes y oscila entre 5° S y 30° S. En la region surefia de la zona de maxima
riqueza, el macrobioclima mediterraneo experimenta una transformacion gradual
hacia el macrobioclima templado, marcado por la ausencia de un periodo estival de
déficit hidrico que dure al menos dos meses consecutivos. Esta zona de transicion,
situada en la interfaz de ambos macrobioclimas, corresponde a la variante
Submediterranea del macrobioclima Templado, que se caracteriza por un leve
déficit hidrico estival de dos meses consecutivos (Koppen, 1948). Este
macrobioclima Templado demarca el limite sur de la distribucién de Haplopappus a
lo largo del margen occidental de la Cordillera de Los Andes. En la region oriental
de los Andes existe una zona arida, donde la vertiente oriental de los Andes
experimenta subsidencia forzada, lo que resulta en condiciones notablemente secas
en la Patagonia Argentina (Garreaud et al., 2009). Esta zona arida contribuye a la
distribucion de un namero limitado de especies de Haplopappus. Nuestro andlisis
sugiere que la expansion de dos linajes distintos hacia nuevos habitats, originada
en un centro de dispersion climaticamente mas adecuado, est4 asociada a la
estacionalidad de la temperatura y a la temperatura media durante el trimestre mas
hamedo, ambas caracteristicas del bioma mediterraneo.

Conocer las similitudes y diferencias en los espacios ambientales entre
especies a través del tiempo es crucial para comprender los patrones de diversidad
(Wiens et al., 2010) e identificar los mecanismos 0 procesos que los impulsan
(Wiens et al., 2010; Wiens & Graham, 2005). Los resultados aqui presentados
contribuyen a la comprension de los procesos eco-evolutivos detras del patrén
americano de distribucion de especies anfitropicales, permitiéndonos mejorar
nuestra comprension del origen y mantenimiento de la biodiversidad en el sur de

Sudameérica.
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3. INFERENCIA FILOGENETICA PARA LA SISTEMATICA Y TAXONOMIA DEL
GENERO HAPLOPAPPUS (ASTEREAE, ASTERACEAE)

3.1 RESUMEN

El género de arbustos Sudamericanos Haplopappus es el séptimo mas rico en
especies de la flora vascular y el segundo en la familia Asteraceae presentes en
Chile, es un género bien conocido, pero con dificultades en su identificacion y
muchas veces es dificil distinguir las especies. El género ha sido revisado desde la
morfologia con una historia de inestabilidad taxonémica en las especies y en la
clasificacion, donde las bracteas del involucro y las de la cabezuela tiene un rol
principal.

Se analizaron especimenes de Haplopappus (51 taxa y 16 morfoespecies) mas tres
outgroup basandose en la secuenciacion de ADN asociada a sitios de restriccion y
polimorfismos de un solo nucledtido (SNP) empleando una matriz concatenada de
21.921 SNPs. La reconstruccion filogenética se realizé bajo modelos Bayesianos y
genero una filogenia molecular bien soportada.

El analisis filogenético confirma la monofilia del género y, basado en las ramas
fuertemente soportadas, se definieron siete clados dentro de Haplopappus que
producen una clasificacién subgenérica diferente a la actual que agrupa taxones no
relacionados filogenéticamente.

En nuestro analisis, las especies de Haplopappus se agrupan en dos clados de
soporte robusto que forman nuestra propuesta de subgénero Haplopappus y
subgénero Baylahuen. El subgénero Haplopappus contiene tres clados, nuestra
propuesta de seccion Grindelioidae, Haplopappus y Pinnatifidus y cinco subclados,
nuestra propuesta de series. El Subgénero Baylahuen contiene cuatro Clados,
nuestra propuesta de seccion Coquimbensis, Racemiger, Remyanus y Baylahuen)
y 11 subclados, nuestra propuesta de series.

Los resultados sugieren que algunas propuestas taxondmicas tienen escaso apoyo
filogenético y deben ser mejoradas, como en siete subespecies que aparecen en

clados disperso en la filogenia y no estan relacionados con la especie tipica donde
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habian sido colocados. Hemos establecido que H. integerrimus (Hook. & Arn.) Hall
es sinénimo de H. punctatus (Willd.) Hall. Asimismo, hemos identificado once
morfoespecies que también demuestran ser linajes independientes y podrian
corresponder a nuevas especies.

Sugerimos una clasificacion infragénerica del género Haplopappus informada por la
filogenia y presentamos la utilidad de los datos SNPs, obtenidos con el método
DarTseq, para elucidar las relaciones filogenéticas entre géneros, especies y

niveles taxondmicos infraespecificos en este grupo taxonémicamente complejo.

3.2 INTRODUCCION

El género Haplopappus Cass. pertenece a la familia Asteraceae, que
actualmente reporta 43 grupos principales o tribus, donde las Astereae son la
segunda tribu mas diversa de la familia (Funk, 2009). Las Asteraceas comparten
dos rasgos claves que impulsaron su diversificacion, la vistosa cabezuela que atrae
polinizadores y protege las semillas, y los aguenios, que son eficientes unidades de
dispersion arrastradas por el viento que mejoran la movilidad de estas plantas
(Panero & Crozier, 2016). Las especies pertenecientes al género Haplopappus se
caracterizan por ser arbustos perennes erectos o prostrados, cabezuelas con flores
del disco amarillas, las flores liguladas, cuando estan presentes, también amarillas,
aunque excepcionalmente pueden ser rojizas o rojas. El vilano se compone de
numerosos pelos cilindricos, los cuales no se ensanchan en la base y son de
longitud desigual. Los capitulos son de tamafio mediano a grande. El nimero de
cromosomas es n=5.

La historia del género Haplopappus comienza en 1804 con la descripcion de
Conyza punctata Willd, hoy Haplopappus punctatus (Willd.) Hall, basado en un
ejemplar recolectado en Chile. En 1828 Cassini (Cassini, 1828) publica el género
Aplopappus (sic) basado en la especie tipo Aplopappus glutinosus Willd. colectado
por D ’Urville s.n. en Concepcion, Chile. La correccion ortografica para el nombre
derivado del griego fue introducida en 1838 por Endlicher (Endlicher, 1838).

Después de esto el género fue considerado en las principales revisiones europeas,
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una revision detallada en (Klingenberg, 2007) con un creciente nimero de especies
descritas, cambios de género y diferentes arreglos subgenéricos. En la década de
1920 Haplopappus era considerado un gran género que incluia 149 especies de
Norte y Sur América, este concepto fue asi considerado en la monografia del género
(Hall, 1928). Desde la década de 1950, el antiguo gran género norteamericano fue
desintegrado en una completa reclasificacion en los nuevos géneros Benitoa (H.M.
Hall) D.D. Keck, Grindelia Willd., Hazardia Greene, Isocoma Nutt., Lessingia Cham.,
Pyrrocoma Hook., Xanthocephalum Willd. y Rayjacksonia R.L. Hartm. & M.A. Lane
(Lane & Hartman, 1996), dejando al género Haplopappus exclusivamente
sudamericano, principalmente en Chile. La naturaleza polifilética de Haplopappus
sensu Hall fue demostrada por estudios morfologicas, morfologia del polen, quimica
de los flavonoides y por estudios del nimero de cromosomas (Lane & Hartman,
1996)

En Chile, el género ha sido tratado por Jules Remy (Remy, 1849) en la
Historia fisica y politica de Chile de C. Gay (Gay, 1845-1854), y para el género
Haplopappus incluye 30 especies dos secciones, Leiachaenium con ocho especies
y Euhaplopappus con 22 especies, ademas agrega el género Pyrrocoma Hook
exclusivamente para cabezuelas discoides con nueve especies y dos secciones
Stichoides y Haplopappoides, la primera con seis especies y la segunda con tres.
En total 39 especies en cuatro secciones y dos géneros. En 1894, R. Philippi en su
trabajo comprensivo del género (Philippi, 1894), incluye bajo Haplopappus 31
especies y dos secciones, Leiachaenium con diez especies y aquenio glabro, y
Euhaplopappus con 21 especies y aquenio peludo. Bajo el género Haplodiscus
(Benth.) Phil. considera 18 especies. Bajo el género Steriphe Phil., considera dos
especies. Un total de 4 secciones en cuatro géneros. En todas sus publicaciones,
87 nuevas especies fueron descritas entre los géneros mencionados por Philippi.
En 1902, Carl Reiche (Reiche, 1902) incluye en Haplopappus 86 especies en cuatro
secciones. Haplodiscus (Pyrrhocoma) con las especies de cabezuelas discoides,
Leiachaenium de aquenios glabros, Euhaplopappus de aquenios peludos vy flores
liguladas largas y Steriphe de aquenios peludos y flores liguladas muy cortas y

estériles. En 1928, Harvey Hall (Hall, 1928) en su monografia escrita en USA y solo
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revisando ejemplares de herbario, incluye en los Haplopappus sudamericanos 75
especies en cuatro secciones Euhaplopappus con 37 especies de aguenios peludos
y flores liguladas largas, Steriphe con 8 especies de aquenios peludos y flores
liguladas muy cortas y estériles, Polyphylla con 13 especies de bracteas involucrales
finas y Xylolepis con 9 especies. Otras 13 especies las dejé como insuficientemente
conocidas sin asignarlas a secciones. Finalmente, en 2007 Lieselotte Klingenberg
(Klingenberg, 2007) realiza una clasificacion subgenérica usando un detallado
andlisis cladistico de caracteres morfoldgicos. Incluye en Haplopappus 56 especies
y 9 subespecies, 65 taxa en total, de los cuales nueve son descritos por primera
vez. Su clasificacion divide el género en tres subgéneros y cinco secciones. El
subgénero Haplopappus con las secciones Haplopappus y Gymnocoma, el
subgénero Grindelioidae con la seccion Grindelioidae y el subgénero Baylahuen con
las secciones Chromochaeta y Leiachaenium. La seccién Haplopappus, con 22
especies, de bracteas involucrales agudas y las bracteas del pedunculo subuladas,
la seccion Gymnocoma con 44 especies de bracteas involucrales agudas y mas de
seis bracteas subuladas en el pedunculo, la seccion Grindelioidae con cuatro
especies de bracteas involucrales agudas y las bracteas en el pedunculo similares
a hojas, la seccion Chromochaeta con seis especies de bracteas involucrales de
puntas redondas y céncavas, finalmente la seccién Leiachaenium con 15 especies
de bréacteas involucrales de puntas redondas, muy anchas y planas. Esta completa
monografia define el alcance actual del género y realiza un analisis critico de las
especies definiendo su morfologia, distribucién y clasificacion subgenérica. En 2018
(Garcia et al., 2018) se describe una nueva especie y revalida otra, dejando para el
género 65 taxa, en 58 especies y 9 subespecies y de ellos 51 son endémicos a
Chile. Estudios usando marcadores moleculares de DNA nuclear y plastidial han
resultado en baja resolucién y numerosas politomias (Klingenberg, 2007) o han
incluido solo 13 especies (Moore et al., 2012).

En Chile, Haplopappus es el séptimo género mas rico en especies de la flora
vascular y el segundo mas rico de los 1.035 géneros de Asteraceae presentes en
Chile (Rodriguez et al., 2018). A causa de su riqueza de especies y abundancia,

Haplopappus es un género bien conocido por los botanicos en Chile, pero con
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dificultades en la identificacion de las especies. En la primera pagina de su trabajo
comprensivo del género (pagina 586), Philippi sefiala: “El género Haplopappus es
un género muy natural, y un botanico un poco avezado a la clasificacion de las
plantas reconocera sin dificultad las que le pertenecen, pero al mismo tiempo es a
veces muy dificil distinguir las especies una de otra, por ser ellas muy parecidas
entre si” (Philippi, 1894), y agrega que a veces las descripciones no son adecuadas.
Haplopappus ocupa una distribucion en el borde occidental del cono sur de
Sudameérica, desde los 21° Sur en el Desierto de Atacama hasta los 46° Sur en la
Patagonia, donde se extiende hacia el océano Atlantico, en un rango de 2,800
kilometros y altitudinalmente crece desde el nivel del mar hasta 4.000 metros de
altitud. En su rango de distribucion geogréfico, la zona presenta aridez y déficit
hidrico (Garreaud et al., 2009). En esta region también se encuentra la cordillera de
los Andes que genera condiciones de gradiente climatico y heterogeneidad
topografica (Arroyo et al., 1988).

Con el objetivo de investigar la sistematica y aclarar la compleja historia
taxonomica del género, asi como de conocer sobre las relaciones internas de
Haplopappus, su vinculaciéon con clados cercanos y la ubicacion de las nuevas
posibles especies, hemos desarrollado una hipétesis filogenética a nivel de especie
basada en datos genémicos de SNPs obtenidos con el método DarTseq. Mediante
la filogenia se busca determinar si los tratamientos taxonémicos infragenéricos
previos encuentran respaldo en los datos moleculares, evaluar la posicién de los
taxones infraespecificos y proponer una clasificacién infragénerica basada en la

filogenia para el género Haplopappus.

3.3 METODOLOGIA

3.3.1 Especies y muestreo de taxa

Nuestro muestreo taxondémico se basO en la monografia del género

(Klingenberg. 2007) y las dos especies descritas posteriormente (Garcia et a. 2018)

y que alcanza a 58 especies y 9 subespecies, en total 67 taxa publicados. De este
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conjunto incluimos en el analisis molecular 52 taxa, 45 especies y seis subespecies.
Otras 12 especies no fueron consideradas en el analisis molecular debido a que no
encontramos ejemplares en el campo o por problemas en la extraccion o
secuenciacion del ADN. Las especies no incluidas son H. anthylloides Meyen &
Walp., H. boelckei Tortosa & Adr. Bartoli, H. decurrens J. Remy, H. humilis (Phil.)
Reiche, H. maulinus Klingenb., H. mendocinus Tortosa & Adr. Bartoli, H. pusillus
Klingenb., H. rosulatus H.M. Hall, H. schumannii (Kuntze) G.K. Br. & Clark, H.
setulosus Klingenb., H. uncinatus Phil., H. undulatus Klingenb. y H. villanuevae Phil.
Los 51 taxa alcanzan al 76% de los taxa descritos. Durante el trabajo de campo
agregamos 16 morfoespecies que sospechamos podrian ser considerados como
especies nuevas como linajes independientes. Como outgroup externo incluimos
cuatro especies del género Grindelia Willd. y como outgroup lejano a
Symphyotrichum vahlii (Gaudich.) G.L. Nesom. Los especimenes incluidos en el
estudio se muestran en la Tabla 3.

La mayoria del material vegetal fue tomado de plantas creciendo en terreno,
principalmente hojas y en algunos casos de raices. En ocho especies el ADN fue
obtenido desde carpetas de herbario CONC. El tejido vegetal se guardé en terreno
en bolsas de papel y secado a temperatura ambiente o usando silica gel, luego en
laboratorio se almacendé a -80°C, los datos de los ejemplares usados se entrega en
Tabla S1.

Los datos de ocurrencia de Haplopappus fueron obtenidos de la monografia
de género (Klingenberg, 2007) y de la publicacidon de las especies nuevas (Garcia
et al., 2018) y alcanza a 975 ejemplares, a los que agregamos 330 carpetas
obtenidas desde nuestro trabajo de terreno para un total de 1305 presencias. Las
presencias de 1047 registros de Haplopappus fueron usadas para delimitar la
distribucion de las especies después del analisis de los resultados de la filogenia
Tabla S1.
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3.3.2 Extraccién de ADN, amplificacién y obtencién de SNPs

Para la extraccion del DNA se uso el protocolo de Edwards (Edwards et al.,
1991) con modificaciones y apunta a obtener DNA gendmico de buena calidad de
0.5 a 1 pg diluido en agua a una concentracion mayor a 50 ng/ul y la relacion de
absorbancias 260/280 mayor de 1.8. Del tejido vegetal seco se pesaron
aproximadamente 20 mg de cada muestra y se molié en un mortero con nitrogeno
liguido, se agregaron 500 pL de buffer de extraccion y se aplicé 20 segundos de
vortex, se centrifugé por 1 min a 13.000 RPM, luego se transfiri6 400 pL de
sobrenadante a un tubo eppendorf y se agregd 400 uL de isopropanol (100%), se
mezclé y se dej6é a temperatura ambiente por 2 minutos, se centrifugd por 5 min a
13.000 RPM y se eliminé el sobrenadante, posteriormente agregd 500 pL de etanol
(70%) y se centrifug6 por 5 min a 13.000 RPM, se eliminé el sobrenadante y se dejé
secar, luego del secado se re suspendio en agua libre de RNasas. EI ADN extraido
se cuantificé usando un espectrofotometro de micro volumen modelo nanodrop y se
verifico su calidad usando electroforesis en gel de agarosa con el primer carril con
el patrén de peso molecular de 6 L y el resto se sembr6 con una mezcla de 1uL de
buffer de carga y 5uL de la muestra. La electroforesis se realizé con los siguientes
pardmetros 80 volt, 400 mAh durante 40 minutos. Finalmente se observd el
resultado del gel en el trans iluminador UV. Los datos moleculares del ADN se
obtuvieron usando tecnologia de secuenciacion de alto rendimiento en todo el
genoma asociada a sitios de restriccidon (Rad-Seq). Usamos el método DarTseq
(Petroli & Kilian, 2019) implementado por la empresa Diversity Array Technology Pty
Ltd en Australia, que genera datos de SNPs en fragmentos presentes en la
representacion gendmica y que selecciona las areas predominantemente activas de
un genoma (secuencia de pocas copias), que son las que contienen la informacién
mas atil. Al mismo tiempo, DArTseq enmascara las secuencias repetitivas de menor
valor. Lo hace mediante la aplicacion de una combinacion de enzimas de restriccion
para fragmentar muestras de ADN de una manera altamente reproducible. Esta

metodologia ha aplicado frecuentemente en la investigacion genomica animal y
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vegetal (Zhang et al., 2023; Su et al., 2023), proporcionando datos genémicos de
alta resolucion a un costo razonable.

Los marcadores DAIT se desarrollan mediante el uso de combinaciones de
digestiones con enzimas de restriccion para reducir la complejidad del genoma,
seguidas de secuenciacion de proxima generacibn de representaciones o
fragmentos de complejidad reducida para identificar polimorfismos y SNP de ADN
gue conducen a la produccion de miles de loci polimorficos de un solo nucledtido en
un solo ensayo incluso con un genoma de referencia limitado (Wang et al., 2017).
En el genoma, DArTseq selecciona las areas predominantemente activas
(secuencia de bajas copias), que son las que contienen la informacion mas util y al
mismo tiempo, enmascara las secuencias repetitivas de menor valor, mediante la
aplicacion de una combinacién de enzimas de restriccion.

En nuestro analisis fue usado como genoma de referencia Arabidopsis
thaliana y secuencia minima de identidad 70% (e-value 0.01). Los datos de SNPs
generados por DArT y que usamos en este estudio, son fragmentos de 50 a 60
pares de bases con un polimorfismo informado y usamos la secuencia de alelos en
formato de dos filas con la secuencia del alelo de Referencia en la fila Ref (0) y la
secuencia del alelo SNP en la fila SNP (1), que se entrega en una tabla (csv)
incluyendo datos de identificacion de cada SNP, el nucleotido sustituido, la
secuencia del fragmento, call rate (proporcion de muestras para las que la llamada
de genotipo es "1" o "0", en lugar de "-"), frecuencia de heterocigotos y otros

estadisticos.

3.3.3 Analisis Filogenético

Los datos gendmicos de SNPs co-alélicos fueron manejados usando el
ambiente de programacioén R (R Core Team, 2020) el paquete dartR (Gruber et al.,
2018) que permite: cargar los datos generados por DarTseq y proporcionados en
archivos delimitados por coma (CSV), aplicar filtros a los datos basados en
metadatos de locus como la tasa de llamadas, evaluar el contenido de informacion

o reproducibilidad, asignar individuos a poblaciones, filtrar locus o individuos y
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conversion de datos a formatos estandar (ej. fasta). Los datos fueron explorados
por calidad usando funciones del paquete dartR y basado en estadisticos de
individuos y locus. Se filtro por calidad de lectura en comparacién a nivel de
individuos, por locus monomorficos que pueden aparecer después de los filtros,
overshoot (sobre escritura en el etiqueta) y por datos perdidos (missing data = 0.85)
para construir una matriz fasta de SNPs concatenados. El programa elige el alelo
con el cambio en la posicion del SNPs y en caso que ambos alelos marquen
diferencia, se seleccion6 uno al azar. Para la reconstruccion filogenética bayesiana
usamos el software MrBayes 3.2.7 (Ronquist et al., 2012), con heterogeneidad de
tasas de sustitucion no ligadas y las frecuencias de bases. Las busquedas
bayesianas se ejecutaron durante 90 millones de generaciones con cuatro cadenas.
Consideramos que se alcanzé la convergencia cuando la desviacion estandar de
las frecuencias de particion se estabilizé bajo 0,001 y el valor de tamafio de muestra
efectivo (ESS = 433). Los valores de burn-in se revisaron con el programa Tracer
v.1.7.2 (Rambaut et al., 2018) para construir el arbol de consenso. Los arboles se
visualizaron y editaron con el programa Figtree v.1.4.4 (Rambaut, 2023) e Inkscape
1.2.1 (www.inkscape.org).

3.4 RESULTADOS

Los datos genéticos generados incluyen 143.595 SNPs (esto es 287.190
lecturas para los dos alelos) para 90 individuos (dos muestras no fueron reportadas).
Los datos filtrados por calidad de lectura fueron de 77 individuos y la representacion
de datos perdidos > 0.87 y que entrego 21.921 SNPs que fueron concatenados en
una matriz de 1.345.259 caracteres.

Los arboles filogenéticos obtenidos a partir de ML y Bl recuperaron topologias
similares y las diferencias se concentraron siempre en uno de los dos clados
principales, el clado Baylahuen. La reconstruccion bayesiana entregd soporte
estadistico para las relaciones evolutivas en el arbol, con valores de probabilidad

posterior (PP) entre 0.84 — 1. La mayoria de los nodos entrega PP = 1 y solo en el
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clado Baylahuen, entrega valores menores en los nodos basales de este clado (PP
entre 0,84-0,94), mientras los nodos terminales presentan valor PP=1.

El anadlisis de la matriz concatenada ha permitido la reconstruccion de una
hipotesis de relaciones filogenéticas con alto soporte estadistico para las relaciones

evolutivas tanto entre los taxa internos como con el grupo externo (Figura 4).
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Figura 4 Filogenia molecular de Haplopappus basado en 21.921 SNPs para 77
taxones. Las probabilidades bayesianas a posteriori se muestran en los nodos y se
reflejan en el color de las ramas (de azul oscuro = 1 a rojo = 0,84). Los numeros
romanos y la linea vertical azul y negra muestra los clados principales dentro de la
filogenia separados por lineas horizontales negras. Las lineas horizontales
segmentadas indican los clados secundarios. La linea vertical horizontal gruesa

separa los sub géneros, Haplopappus y Baylahuen.

Considerando que nuestro analisis incluye especies formales ya descritas y
también morfoespecies no descritas, de aqui en adelante, usaremos el término
“‘especies” para referirnos a las puntas de la filogenia, donde las morfoespecies
estan anotadas con la terminacion “aff.” para identificarlas. Cada vez que nos
referimos particularmente a una morfoespecie, expresamos explicitamente esta
condicion.

El analisis filogenético agrupa las especies de Haplopappus en un clado
monofilético y que es hermano del clado que agrupa las especies de Grindelia.
Dentro de Haplopappus se reconocen siete clados, identificados con numeros
romanos, incluidos en dos clados principales con PP=1. El primer clado principal
incluye tres clados, todos con PP=1. El primer clado (Clado I) incluye dos especies
H. diplopappus J. Remy y H grindelioides (Less.) DC. El siguiente clado (Clado II)
incluye 9 especies H. ochagavianus aff., H. pinnatifidus Nutt., H. scrobiculatus
(Nees) DC., H. glutinosus aff., H. litoralis Phil., H. macrocephalus (Less.) DC., H.
stolpii Phil., H. stolpii aff. y H. macrocephalus aff. El siguiente clado (Clado Ill) anida
12 especies H. bustillosianus J. Remy, H. nahuelbutae Klingenb., H. glutinosus
Cass., H. paucidentatus Phil., H. arbutoides J. Remy, H. chrysanthemifolius (Less.)
DC., H. donianus (Hook. & Arn.) Reiche, H. glabratus Phil., H. longipes Reiche, H.
pulchellus DC., H. valparadisiacus Klingenb. y H. velutinus J. Remy.

El segundo clado principal con PP=1 incluye cuatro clados principales. El
primer clado con PP= 1 (Clado IV) alberga seis especies H. ochagavianus Phil., H.

reicheanus H.M. Hall, H. multifolius Phil. ex Reiche, H. remyanus Wedd., H.
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retinervius (Kuntze) Klingenb. y H. taeda Reiche. El siguiente clado con PP=0.87 se
divide en dos clados, el primer clado con PP=1 (Clado V) incluye cinco especies H.
baylahuen J. Remy subsp. baylahuen, H. baylahuen subsp. fluehmannii (Phil.) L.
Klingenb., H. undulatus aff., H. rigidus Phil., H. vicuniensis Klingenb., H. villanuevae
aff. y H. rigidus aff. El siguiente clado con PP=0.9, en la primera division PP=0.84
contiene un clado de dos especies y el segundo clado PP=0.84 se divide y un clado
de 10-12 especies, y en conjunto son nombrados Clado VI con 14 especies H.
mieresii P. Medina & Nic. Garcia, H. rengifoanus aff., H. philippii (Kuntze) Hall, H.
stelliger aff., H. parvifolius aff., H. baccharidiformis Klingenb. nueva combinacion, H.
linifolius (Phil.) Reiche, H. nov sp praeter, H. pinea (Phil.) Reiche, H. stelliger J.
Remy, H. cerberoanus aff., H. bezanillanus (J. Remy) Reiche, H. racemiger
Klingenb. y H. racemiger aff. El clado terminal (Clado VII) PP = 0.84 y soporte interno
entre PP =0.91y PP =1, incluye 16 especies H. angustifolius (DC.) Reiche subsp.
angustifolius, H. cerberoanus (J. Remy) Reiche subsp. cerberoanus, H.
poeppigianus (Hook. & Arn.) A. Gray, H. cerberoanus lig., H. coquimbensis (Hook.
& Arn.) Klingenb., H. deserticola Phil., H. mucronatus Hook. & Arn., H. coquimbensis
mb., H. foliosus (Hook. & Arn.) Hook. & Arn., H. litoralis aff., H. meyenii Walp, H.
ovalifolius Klingenb. nueva combinacion, H. parvifolius (DC.) A. Gray, H.

punctatus (Willd.) Hall, H. rengifoanus J. Remy y H. coguimbensis aff.
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3.5 DISCUSION

El andlisis molecular generé una filogenia cuya topologia confirma la
monofilia del género, clarifica las relaciones filogenéticas dentro del género,
establece la posicion de los taxones infraespecificos y determina la ubicacién de las
posibles nuevas especies. Se demuestra que la anterior clasificacion infragénerica,
de sub género y secciones propuesta por Klingenberg (2007), y que recoge las
clasificaciones de autores anteriores, no es monofilética y nos proporciona datos
que respaldan una nueva propuesta de clasificacion infragenérica.

Los resultados recuperan dos clados principales que incluyen siete subclados
monofiléticos con fuerte soporte dentro del género Haplopappus. Estos clados
monofiléticos son la base para establecer una nueva propuesta de clasificacién
subgenérica que recupere las relaciones naturales, es decir evolutivas, entre las
especies (Stuessy, 2009).

El género esta claramente separado en dos clados o linajes principales que
reconocemos como subgéneros en una propuesta taxonémica. De aqui en adelante
los rangos taxondmicos infragenéricos y a nivel de especie de nuestra propuesta de
clasificacion taxondmica basada en la filogenia, son indicados como nuestra
propuesta. Los dos sub géneros es una diferencia con la clasificacion anterior
(Klingenberg, 2007) que indica tres subgéneros, donde el subgénero Grindelioidae
Klingenb. esta incluido en nuestro subgénero Haplopappus. Seis especies del
subgénero Haplopappus Klingenb. estan incluidos en nuestro subgénero Baylahuen
(H. poeppigianus, H. punctatus, H. philippii, H. coquimbensis, H. ochagavianus y H.
rigidus) y una especie del subgénero Baylahuen Klingenb. (H. litoralis) esta incluido
en nuestro subgénero Haplopappus.

Los clados monofiléticos con fuerte soporte dentro del género (Clados | a VII),
corresponden a grupos infragenéricos asimilables al rango taxondémico de
Secciones y son diferentes a las propuestas por los autores anteriores basadas
principalmente en la morfologia (Remy, 1849; Philippi, 1894; Reiche, 1901; Hall,
1928; Klingenberg, 2007).
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Entre los resultados de nuestro estudio se demuestra que las especies H.
integerrimus y H. punctatus corresponden a un anico linaje, indicando que se trata
de la misma especie y se debe realizar la sinonimizacion correspondiente.

Las tres subespecies H. multifolius subsp. baccharidiformis, H. multifolius
subsp. multifolius y H. multifolius subsp. ovalifolius no son reciprocamente
monofiléticos y se ubican en clados diferentes, lo que constituye una clara indicacion
que deben ser tratadas como especies independientes, aqui tratadas como H.
multifolius, H. baccharidiformis y H. ovalifolius. Las dos subespecies en H. foliosus
subsp. foliosus y H. foliosus subsp. meyenii no son reciprocamente monofiléticos y
se ubican en clados diferentes, por lo que deben ser tratadas como especies
independientes, aqui tratadas como H. foliosus y H. meyenii. Las dos subespecies
en H. cerberoanus subsp. cerberoanus y H. cerberoanus (J. Remy) Reiche subsp.
elquianus Klingenb. se ubican en clados diferentes, por lo que deben ser tratadas
como especies independientes, aqui tratadas como H cerberoanus y H. elquianus.
Las subespecies en H. velutinus subsp. longipes y H. velutinus subsp. velutinus no
son reciprocamente monofiléticos y se ubican en clados diferentes, por lo que deben
ser tratadas como especies independientes, aqui tratadas como H. longipes y H.
velutinus. Los individuos asignados a la especie H. glutinosus y H. glutinosus aff.
incluyen dos linajes que no son reciprocamente monofiléticos y se ubican en clados
diferentes, por lo que deben ser tratadas como especies independientes y se debe
buscar un nombre para H. glutinosus aff.

El anico representante del género Notopappus, N. pectinatus, incluido en el
analisis estd anidado dentro de las especies de Grindelia. Los ejemplares de la
especie Grindelia chiloensis recogidos en Argentina y en Chile no son
reciprocamente monofiléticos y se anidan en clados diferentes, lo que sugiere la
existencia de linajes independientes. Cabe sefalar que este resultado es de
caracter preliminar, dado que la muestra se limité a cuatro especies y seis individuos
del género Grindelia. En consecuencia, podria derivar en la necesidad de abordar
su tratamiento taxonomico como entidades especificas distintas.

Nuestros analisis reportan 66 linajes independientes, de los cuales siete

fueron consideradas como subespecies en (Klingenberg, 2007) y aqui son
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considerados linajes independientes y deben ser apropiadamente tratadas como
especies taxonomicas. Una especie fue sinonimizada y otra debe ser dividida en
dos especies. Los resultados distinguen otros 17 linajes independientes, de los

cuales 13 podrian ser descritos como especies taxondémicas.

3.5.1 Propuestas taxondmicas derivadas del analisis filogenético

Propuestas para el género Grindelia

El clado de Grindelia en nuestro analisis incluyd cuatro especies y a pesar de su
escasa cobertura, entrega interesantes novedades. La especie Notopappus
pectinatus (Phil.) Klingenb esta anidada con alto valor de soporte (PP = 1) dentro
del clado Grindelia, lo que indica fuertemente la posibilidad de incluirla en el género
Grindelia. En este caso, el nombre correcto seria Grindelia pectinata (Phil.)
combinacion nueva.

La especie Grindelia chiloensis (Cornel.) Cabrera, cuyo tipo, Hoorebeckia
chiloensis Cornel, fue inicialmente descrito en el afio 1817 (Mussche, 1817) desde
un ejemplar originado a partir de semillas recolectadas en Chile “al pie de la
cordillera” por Pierre de Grave en 1811, y fue cultivado en el jardin botanico en
Gante, Bélgica. La planta utilizada en nuestro estudio, que se ajusta a la descripcién
morfolégica de la especie, fue recolectada en la precordillera de Linares, Region del
Maule, Chile, y corresponde aproximadamente al sitio original del espécimen tipo.
Este ejemplar estd anidado en un clado separado de otro espécimen identificado
como Grindelia chiloensis de acuerdo a su morfologia y distribucion, pero
recolectado en Malargie, Mendoza, Argentina y que es considerado como la
especie G. chiloensis por los botanicos contemporaneos (Bartoli & Tortosa, 2003).
Nuestro hallazgo obligaria a reservar el nombre Grindelia chiloensis (Cornel.)
Cabrera para el linaje que crece en Chile y buscar un nuevo nombre entre los
disponibles para el linaje que crece en Argentina. De acuerdo al principio de
prioridad del codigo de nomenclatura botanica (Turnland et al., 2018), el nombre
mas antiguo disponible para la especie conocida como Grindelia chiloensis (Cornel.)

Cabrera en Argentina es Grindelia speciosa Gillies ex Hook. & Arn. y el nombre
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Grindelia chiloensis (Cornel.) Cabrera quedaria reservado para la especie que crece

en Chile, en el lugar donde fue recolectado el tipo de la especie

Propuestas para el género Haplopappus

Desde la filogenia del género desarrollamos una propuesta de clasificacion
subgenérica que incluye las categorias taxonémicas de subgénero, seccidn y serie
(Turnland et al., 2018). La creacion de series se justifica a partir del analisis de
diversificacion del capitulo 4, donde las secciones y series ocupan espacios
ecoldgicos climéticos y geograficos particulares, condicion que refuerza la creacion
de estas categorias taxonémicas. En la Figura 5 fotos de 16 plantas, una de cada

serie de la propuesta taxonémica.

Subgénero Haplopappus Klingenb. modificado

Dentro de Haplopappus se reconocen dos clados principales con alto soporte
(PP = 1) y que son reconocidos como los dos subgéneros en que ordenamos
nuestra propuesta para la sistemética del género (Figura 1, Tabla 3).

El primer clado con fuerte soporte (BS = 1) incluye 23 especies entre ellas H.
glutinosus Cass. que es la especie tipo del género, por esta razdn debe ser
nombrada Subgénero Haplopappus. Este subgénero corresponde solo en parte al
subgénero de Klingenberg (2017). Las Secciones estan sefialadas y nombradas,

mientras que las series solo estan sefialadas en el arbol filogenético de la Figura 1.
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Figura 5 Especies de Haplopappus creciendo en el campo, de arriba hacia abajo y
de izquierda a derecha, H. grindelioides, H. bustillosianus, H. velutinus, H.
scrobiculatus, H. cerberoanus, H. parvifolius, H. stolpii, H. coquimbensis, H.
philippii, H. pinea, H. mieresii, H. bezanillanus, H. ochagavianus, H. remyanus, H.

baylahuen y H. rigidus. Fotos Marcelo Rosas.
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Sub género Seccion Serie especie
Grindelioidae Grindelioidae |H. diplopappus H. grindelioides
H. bustillosianus H. nahuelbutae
Haplopappus 3 :
H. glutinosus H. paucidentatus
HaplopapDUS H. arbutoides H. chrysanthemifolius
plopapp . H. donianus H. glabratus
Velutinus .
H. longipes H. pulchellus
Hapopappus _— -
H. valparadisiacus H. velutinus
Pinnatifidus H. ochagawanus aff. H. pinnatifidus
H. scrobiculatus
Pinnatifidus H. glutinosus aff. H. litoralis
Stolpii H. macrocephalus H. stolpii
H. stolpii aff. H. macrocephalus aff.
H. angustifolius ang H. cerberoanus cer
Cerberoanus . X
H. poeppigianus H. cerberoanus lig
. . |H. coguimbensis H. deserticola
Coquimbensis : :
. . H. mucronatus H. coquimbensis mb
Coquimbensis - : -
H. foliosus H. litoralis aff.
. H. meyenii H. ovalifolius
Parvifolius P
H. parvifolius H. punctatus
H. rengifoanus H. coquimbensis aff.
Mieresii H. mieressi H. rengifoanus aff.
I H. philippii H. stelli ff.
Philippi p ||p.)p||. stelliger a
H. parvifolius aff.
Baylahuen . H. baccharidiformis H. linifolius
Racemiger . .
Pinea H. nov sp praeter H. pinea
H. stelliger H. cerberoanus aff.
. H. bezanillanus H. racemiger
Racemiger .
H. racemiger aff.
Reicheanus |H. ochagavianus H. reicheanus
Remyanus H. multifolius H. remyanus
Remyanus . .
H. retinervius H. taeda
Baylahuen H. baylahuen bay H. baylahuen flu
H. undulatus aff.
Baylahuen — ————
S H. rigidus H. vicuniensis
Vicuniensis . .
H. villanuevae aff. H. rigidus aff.

Tabla 3 Propuesta de clasificacion infragénerica para el Género Haplopappus,
donde se presentan las categorias taxonémicas fundamentadas en clados
monofiléticos. Los nombres de las categoria son de referencia y deben ser
formalizados en una publicacion formal de acuerdo al codigo de nomenclatura

botanica.
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Seccién Grindelioidae Klingenb. modificado

El clado subgénero Haplopappus se divide en dos ramas, una de ellas con
dos especies del sur de Chile, es el Clado | y corresponde a la propuesta de seccion
Grindelioidae, incluye a H. diplopappus y H. grindelioides, la primera crece entre -
32.8°y -36.0° lat. y la segunda desde 35.9° a -39.6° lat., ambas en la precordillera
de Los Andes a 1800 y 1500 m de altitud promedio respectivamente. Las dos
especies son arbustos bajos, poco lignificados, que viven en arenas volcanicas o
asociados con rocas o0 pedregales, en su aspecto general recuerdan a Grindelia
chiloensis.

La seccion y subgénero Grindelioidae de la clasificacion anterior
(Klingenberg, 2007) incluye a H. grindelioides y agrega H. macrocephalus que en

nuestro arbol filogenético esté incluido en otra seccién.

Seccion Pinnatifidus
La siguiente rama se divide en dos clados con fuerte soporte (BS = 100), cada uno
de ellos corresponde a un clado.

El Clado Il corresponde a la propuesta de seccion Pinnatifidus, que agrupa
nueve especies y habita en el centro y sur de Chile. Esta seccion se divide en dos
ramas con alto soporte (PP=1).

El clado que incluye especies de la parte norte del rango de la seccién es
nuestra propuesta de serie Pinnatifidus nov ser. formada por tres especies H.
scrobiculatus, H. ochagavianus aff. y H. pinnatifidus.

H. ochagavianus aff. cuyo aspecto recuerda al de H. ochagavianus, pero esa
especie pertenece al sub género Baylahuen, es decir son linajes distantes. H.
ochagavianus aff. y H. scrobiculatus son arbustos bajos, de hojas anchas, que
tienden a formar cojines hojosos de donde asoman los pedunculos que sostienen
capitulos solitarios ligulados, crecen en la cordillera o en cerros isla entre 2000 y
3000 m de altitud.

H. pinnatifidus es también un arbusto bajo, pero de hojas angostas, ramas

ascendentes, de aspecto compacto, de donde asoman los pedunculos mas grandes
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y rigidos que sostienen capitulos solitarios ligulados, crece en suelos secos o

pedregales en el pie monte de la cordillera entre los 600 a 1200 m de altitud.

El otro clado en la seccidn Pinnatifidus es nuestra propuesta de serie Stolpii
nov ser. que contiene seis especies H. glutinosus aff., H. litoralis, H. macrocephalus,
H. macrocephalus aff., H. stolpii y H. stolpii aff. La serie se distribuye desde Santiago
hacia el Sur, todas las especies tienen amplia distribucion latitudinal y ocupan en
matorral del valle central principalmente entre 200 y 600 m de altitud y bajo los 1000
m. Son arbustos bajos, algunos casi prostrados como en H. macrocephalus y H.
glutinosus aff.

H. glutinosus aff. crece en el sur de Chile, desde los 800 a los 1600 m de
altitud en la cordillera de los Andes, asociada a los arenales volcanicos. Esta
especie corresponde a los ejemplares de cordillera identificados como H. glutinosus
en los herbarios, es decir son muy parecidas morfolégicamente, sin embargo, H.
glutinosus en nuestro estudio esta incluido en otra Seccion, la seccion Haplopappus
del mismo sub género y crece a menor altitud, en los arenales desde la costa, donde
fue recolectado el Tipo, hasta los 400 m de altitud. Es necesario estudiar la
morfologia y buscar un nombre para esta especie criptica detectada con datos
moleculares.

H. macrocephalus aff. corresponde a ejemplares plateados de H.
macrocephalus, solo hemos detectado dos ejemplares hasta el momento, y aparece
en la filogenia en un clado independiente e intermedia entre H. macrocephalus y H.
glutinosus aff., lo que sugiere que este presunto linaje puede ser una especie
independiente con introgresion de la especie mas surefia y de la cordillera.

También en el sur en el valle central se encuentra H. stolpii y H. stolpii aff.
gue en la filogenia aparecen en clados separados y no son reciprocamente
monofiléticos. Son arbustos erguidos de hojas angostas y crecen desde los -38°,
Angol a los -33° de latitud, cerca de Santiago. Los ejemplares del sur son mas bajos
y compactos y hacia el norte son mas altos, lefiosos y erguidos. Las plantas del sur

incluyen el lugar del tipo, por lo que deberia conservar el nombre H. stolpii y los
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ejemplares desde Talca al Norte corresponderia a otra especie, H. stolpii aff. en
nuestro estudio.

Un caso especial en la seccion es H. litoralis, que crece en la parte norte de
la distribucion, exclusivamente por las planicies costeras, en cierto modo invadiendo
el area de distribucion del otro subgénero Baylahuen. Es un arbusto bajo, con
aspecto de hierba perenne, con grandes hojas basales en modo de roseta desde
donde se levantan 2 o 3 ramas con escasas hojas, poco ramificadas y con los
capitulos ligulados en los extremos. En la temporada de sequia las hojas y ramas
se secan y la planta pasa desapercibida.

La clasificacion anterior (Klingenberg, 2007) incluye a seis de estas especies

en tres secciones diferentes Gymnocoma, Haplopappus y Leiachaenium.

Seccion Haplopappus Klingenb. modificado

El Clado Il incluye doce especies y corresponde a nuestra propuesta de seccion
Haplopappus. El clado se divide en dos ramas y cada una corresponde a una
propuesta de serie en este estudio.

Un clado agrupa ocho especies y es nuestra propuesta de serie Velutinus
nov ser., la integran las especies H. arbutoides, H. chrysanthemifolius, H. donianus,
H. glabratus, H. longipes, H. pulchellus, H. valparadisiacus y H. velutinus. La serie
presenta amplia distribucién desde la Regién de Coquimbo (-30.8° lat.) hasta la
Region del Maule (-36.2°lat.). Son arbustos erguidos, altos de 0,6 hasta més de un
metro, excepto H. glabratus que es mas bajo, acostado y vive en la cordillera a 2000
m de altitud.

H. pulchellus y H. arbutoides tienen amplia distribucion, el primero crece
desde -30.8° lat., en Ovalle hasta —33.9° lat. cerca de Rancagua en el valle central
entre 100 a 900 m de altitud. La segunda especie se encuentra desde Ovalle (-
30.8°lat.) a Curico (-35.2°lat.), pero por la cordillera entre los 1000 a 2000 m de
altitud.

H. valparadisiacus, H. donianus y H. chrysanthemifolius tienen distribucion
mas estrecha en la zona central de Chile. H. valparadisiacus crece en una estrecha

franja costera, bajo los 240 m de altitud en un rango de unos 300 km entre Los Vilos
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(-31.7° lat.) a Pichilemu (-34.5° lat.), H. donianus es un estrecho endemismo de la
zona central y crece el laderas secas cerros del Valle Central hasta los 1000 m de
altitud, H. chrysanthemifolius es también un estrecho endemismo de la zona costera
de la zona central alrededor de Valparaiso en un rango latitudinal de apenas 50 km
y hasta 20 km hacia el interior, entre la costa y los 400 m de altitud.

H. velutinus y H. longipes son arbustos erguidos, frecuentes y de amplia
distribucion. En la clasificacion de Klingenberg (2007) ambos taxa son considerados
sub especies de H. velutinus, pero en nuestro estudio se recuperan en ramas
independientes de la filogenia, H. velutinus es especie hermana de H. donianus y
H. longipes es especie hermana de H. glabratus, y al ser linajes independientes
deben ser consideradas en el rango de especie. H. velutinus crece desde La
Campana en la zona central (-32.9° lat.) hasta Linares (-36.1° lat.), unos 350 km de
rango latitudinal, en alturas medias y precordillera, entre los 500 y los 1800 m de
altitud. H. longipes tiene un distribucion mas pequefia, de unos 120 km de rango
latitudinal, es menos frecuente y crece a mayor altura, de los 1000 a los 2300 m de
altitud.

H. glabratus es un arbusto mas bajo y de la alta cordillera desde los 1700 a
los 2800 m de altitud, crece desde la Region de Valparaiso hasta la Region del
Maule.

El clado alterno incluye cuatro especies es nuestra propuesta de serie
Haplopappus nov ser., con las especies H. bustillosianus, H. glutinosus, H.
nahuelbutae y H. paucidentatus. Al ser H. glutinosus la especie tipo del género, las
categorias entre especie y género deben conservar el nombre del género, de
acuerdo al Cédigo internacional de nomenclatura botanica (Turnland et al., 2018).
La serie tiene amplia distribucion y es la mas surefia dentro del género, desde la
Region del Maule (-35.3° lat.) hasta la Region de Aysén (-46.2° lat.). Son arbustos
bajos, forman un tapiz cerca del suelo, con ramas cortas hojosas de donde se
elevan los pedunculos que sostiene un capitulo solitario ligulado.

H. glutinosus tiene una distribucion amplia desde la Regién del Nuble (-35.4°
lat.) a la Regidn de los Rios (-43.7° lat.), crece asociado a las dunas litorales y a los

arenales de origen volcénico, bajo los 400 m de altitud.
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H. nahuelbutae es un estrecho endemismo en cerros isla del valle central,
como en la cordillera de Nahuelbuta, crece a mayor altura entre los 800 a los 1300
m.

H. paucidentatus y H. bustillosianus son especies de amplia distribucion en
la precordillera andina, aunque no son frecuentes, crecen desde el Rio Maule (-
35.3° lat.) hasta la Regidn de Los Lagos (-43.6° lat.).

Las especies incluidas en la seccion Haplopappus en nuestro estudio, estan
todas incluidas en la misma seccion Haplopappus en la clasificacibn anterior
(Klingenberg, 2007), pero que incluye especies de nuestra seccion Grindelioidae y
Pinnatifidus e incluso incorpora cinco especies que en nuestro estudio pertenecen

al sub género Baylahuen.

Subgénero Baylahuen Klingenb. modificado

El clado alterno de la primera division en el género es nuestro Subgénero
Baylahuen que contiene 43 especies ordenadas en cuatro propuestas de secciones
y 11 propuestas de series.

El subgénero Baylahuen de Klingenberg (2007) corresponde en parte a
nuestra clasificacion y seis especies incluidas en el subgénero en nuestro estudio,
fueron puestos en el sub género Haplopappus por Klingenberg, H. rigidus, H.
poeppigianus, H. coquimbensis, H. punctatus, H. philippii y H. ochagavianus,
ademas, H. litoralis que fue anteriormente incluido en el sub género Baylahuen,

debe pasar al sub género Haplopappus.

Seccién Remyanus nov sec.

El clado basal del subgénero Baylahuen es el Clado IV y corresponde a
nuestra propuesta de seccion Remyanus nov. sec. e incluye seis especies. La
rama se divide en dos clados y cada una corresponde a una propuesta de serie en
nuestro estudio.

Un clado agrupa dos especies H. ochagavianus y H. reicheanus y es
nuestra propuesta de serie Reicheanus nov. ser., ambas especies tienen una

distribucion muy restringida en la zona central de Chile, en cerros isla en el valle
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central y crecen entre los 1300 y los 2000 m de altitud. Son arbustos bajos de hojas
anchas dentadas y capitulos ligulados.

El clado alterno incluye cuatro especies es nuestra propuesta de serie
Remyanus nov. ser., con las especies H. multifolius, H. remyanus, H. retinervius y
H. taeda. Las especies en la serie son muy resinosas y tienen capitulos discoideos,
esto es solo con flores tubulares, sin flores liguladas en los margenes.

H. remyanus y H. taeda son especies hermanas alopatricas y comparten un
hébito similar, son arbustos bajos con el follaje agrupado en la parte inferior desde
donde se elevan largos pedicelos con el capitulo discoideo solitario en el extremo.
H. taeda crece en la cordillera al sur de Santiago (-32.9° lat.) hasta la cordillera de
Curicé (-35.2° lat.) entre los 1300 y 1800 m de altitud, mientras que H. remyanus
crece en la cordillera de la Region de Coquimbo desde el Rio Turbio (-29.9° lat.)
hasta el Rio Choapa (-31.7° lat.) entre los 1700 y 2400 m de altitud.

Seccién Baylahuen nov. sec.

El siguiente linaje es el Clado V (PP=0.87), que incluye siete especies y
corresponde a nuestra propuesta de seccion Baylahuen. El clado se divide en dos
clados de alto soporte (PP=1) y cada una corresponde a una propuesta de serie en
nuestro estudio.

Un clado anida tres taxa, es nuestra propuesta de serie Baylahuen nov ser.,
con los taxa H. baylahuen subsp. baylahuen, H. baylahuen subsp. fluehmannii y H.
undulatus aff. La serie se distribuye en la cordillera de Los Andes en la Regién de
Coquimbo y en el sur de la Regiéon de Atacama. Son arbustos de tamafio mediano,
de ramas erectas, abundante follaje muy resinoso desde donde se levantan los
pedunculos que sostienen los capitulos ligulados y solitarios.

H. baylahuen subsp. baylahuen crece principalmente en la Region de
Coquimbo (-28.5° lat.) hasta la cordillera de Ovalle (-30.9° lat.), entre 2100 m y 3300
m de altitud, también crece en Argentina. H. baylahuen subsp. fluehmannii crece en
la parte norte de la distribucion de la especie, en cordillera desde Vallenar (-28.8°
lat.) hasta El Salvador (-26.9° lat.), entre 2500 m y 3300 m de altitud.
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H. undulatus aff. es una posible nueva especie de distribucion restringida en
la cordillera del Rio Elqui y separada del rango de su especie hermana H.
baylahuen. Su habito es cercano a H. baylahuen, aunque menos rigido y mas
flexible, las bracteas con aspecto de hoja en el pedunculo del capitulo recuerdan las
de H. undulatus.

El clado alterno incluye cuatro especie y corresponde a nuestra propuesta de
serie Vicuniensis nov ser., con las especies H. rigidus, H. rigidus aff., H. vicuniensis
y H. villanuevae aff. Esta serie ocupa el rango mas nortefio de todo el género,
expandiéndose en el ultra arido desierto de Atacama. Son arbustos bajos,
resinosos, de tallos levantados, pueden alcanzar mas de un metro de diametro, con
grandes dientes en la hoja. Las especies conocidas hasta ahora como H. rigidus y
H. villanuevae forman un grupo de al menos tres linajes alopatricos, genética y
morfologicamente distinguibles. En nuestro estudio incluimos 4 individuos de
diferentes localidades bajo estos nombres.

H. villanuevae aff es la especie septentrional en la serie, el ejemplar fue
recolectado en el cerro Pajonales (-22.0° lat.) a 3400 m de altitud. Esta especie
crece desde la cordillera de Iquique (-20.7° lat.) hasta Toconce entre 3000 a 3800
m de altitud. Su habito es de arbustos hojosos, redondeados, bajos (0.4 m), de
tamafio pequefio a mediano (0.4 a 1.5 m diametro.), con abundantes capitulos
ligulados. Este ejemplar y otros del rango fueron identificados por morfologia como
H. villanuevae.

H. rigidus aff. crece mas al sur que la especie anterior, hacia San Pedro de
Atacama y el Salar de Atacama, para este linaje tomamos dos ejemplares, uno en
Machuca (-22.7° lat.) y el otro en Socaire (-23.6° lat.) a 3600 m y 3100 m de altitud
respectivamente. Esta linaje crece desde Machuca (-22.7° lat.) hasta Peine (24.8°
lat.), entre 3000 m a 3900 m de altitud. Su habito es algo similar a la especie anterior,
pero las ramas son mas erguidas, mas altas y con mas follaje. Consistentemente la
identificacion de los ejemplares de esta especie usando el tratamiento anterior
(Klingenberg, 2017), mostraban caracteres de ambas especies (H. Villanueva y H.
rigidus) y eran anotados como presuntos hibridos. Ejemplares de estas localidades
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también fueron anotados como presuntos hibridos en el tratamiento anterior
(Klingenberg, 2007)

H. rigidus fue asignado a un linaje de distribucion restringida que crece al sur
y al interior del desierto de Atacama, en la Cordillera de Domeyko, el ejemplar fue
recolectado en Pastos Largos (-25.2° lat.) la localidad del tipo de la especie.
Corresponde a un estrecho endemismo al oeste del Parque Nacional Llullaillaco y
tenemos tres registros entre (-24.7° lat.) y (-25.2° lat.), entre 3400 y 3600 m de
altitud. Su habito, aunque algo similar a los dos linajes anteriores, es inconfundible
por sus hojas mas angostas y agudamente dentadas y por las bracteas del capitulo
no revolutas y menos glandulosas.

Estos tres linajes con diferencias genética, morfologica y de distribucion,
aparecen en la filogenia en un clado, es decir son reciprocamente monofiléticos, por
lo que no pueden ser reconocidos como especies independientes hasta el momento.

Otra especie, aparentemente no incluida en nuestro estudio es H. villanuevae
Phil., que fue originalmente descrita a partir de un espécimen recolectado en
Acerillos (-26.1° lat.) ubicado a 18 km al norte de El Salvador, en la Region de
Atacama, aproximadamente 95 km al sur de la especie previamente mencionada.
Los registros de esta especie abarcan hasta la cordillera de Copiap6 (-27.5° lat.) a
altitudes que oscilan entre 2300 m y 3800 m. Esta notable diferencia en la
distribuciéon nos hace sospechar que es un linaje independiente de los ejemplares
asignados por morfologia a H. villanuevae, pero recolectados muy al norte del grupo
principal de ejemplares de la especie. Dada la estrecha distribucion geografica que
incluye a tres especies genéticamente distintas, pero que presentan desafios en la
identificacion basada en rasgos morfologicos, y considerando la ausencia de
ejemplares del lugar tipo o dentro de su rango de distribucion en nuestra muestra,
hemos optado por excluir a la especie H. villanuevae Phil. de nuestro estudio.

La especie mas surefia del clado es H. vicuniensis, crece en una estrecho
rango en la cordillera de la Provincia de Elqui entre Bafios del Toro (-29.8° lat.) hasta
Cochiguaz (-26.1° lat.) entre 1000 a 3200 m de altitud. Es un arbusto con el follaje

suelto y hojas de bordes ondulados.
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En la clasificacién anterior (Klingenberg, 2007) incluyé nuestras especies en
la seccion Leiachaenium y sorprendentemente a H. rigidus en el sub género

Haplopappus.

Seccion Racemiger nov sec.

El siguiente linaje es el Clado VI, con soporte algo menor (PP=0.84), incluye
14 especies y corresponde a nuestra propuesta de seccion Racemiger. Esta
seccién agrupa dos nodos sucesivos, de modo que no es completamente
monofilética, pero agrupa especies muy cercanas. En algunas reconstrucciones
bayesianas este linaje aparece monofilético. La seccidn alberga cuatro propuestas
de series.

El primer clado incluye dos especies y es nuestra propuesta de serie Mieresii
nov. sec. con dos especies H. mieresii y H. rengifoanus aff. Esta serie corresponde
al linaje basal de la seccion Racemiger y del Clado VII.

H. mieresii crece en la Provincia de Choapa entre Aucé (-31.5° lat.) y Tilama
(-32.0° lat.), entre 300 m y 1500 m de altitud en quebradas y laderas mas humedas.
Existe un registro en Hurtado (-30.2° lat.), unos 140 km mas al norte, lo que
ampliaria el rango de la especie. H. mieresii es un arbusto alto (1.2 a 1.6 m), con
hojas anchas y fuerte dentadas, de pocas ramas delgadas que se dividen hacia el
apice en pedunculos hojosos que sustentan capitulos ligulados solitarios. H.
rengifoanus aff. corresponde a una nueva especie que crece en los alrededores de
Andacollo (-30.2° lat.) constituyendo un muy estrecho endemismo de apenas unos
100 km2. Es un arbusto alto, robusto, de hojas muy grandes, con un tallo principal
cubierto de hojas que habitualmente se divide en el cuarto superior un verticilo en
varias ramas ascendentes que termina en racimos de capitulos discoideos y sésiles.
El habito de esta especie recuerda al de H. rengifoanus que crece algo mas al norte
Yy que no es una especie cercana (pertenece a la siguiente seccion).

El clado alterno se divide en un nodo (PP=0.84) donde una rama agrupa la
siguiente seccion VIl y el clado alterno lleva un nodo (PP=0.84) donde un clado
incluye tres especies y es nuestra propuesta de serie Racemiger nov ser. que la

integran H. bezanillanus, H. racemiger y H. racemiger aff.
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H. racemiger crece desde Vallenar (-28.4° la.) hasta Caimanes (-31.9° lat.)
entre 300 m y 1800 m de altitud en las cadenas de cerros y lomas de los valles
transversales de la Region de Coquimbo y sur de la Region de Atacama. Es un
arbusto frecuente, alto (1.2 m), de hojas obovadas angostas, ramificado desde la
base en numerosas ramas ascendentes delgadas que terminan en una
inflorescencia de capitulos sésiles, apretados, discoideos.

H. bezanillanus crece en la mitad sur de la Region de Coquimbo, entre
Guatulame (-30.8° lat.) y Pedernal (-32.0° lat.), entre 800 m a 1700 m de altitud. Es
un arbusto de 1 m o poco mas, con las hojas agrupadas en la base de la planta y
pocas ramas ascendentes, hojas angostas, brillantes, la parte terminal de las ramas
con capitulos sésiles, separados, discoideos.

H. racemiger aff. es un linaje independiente, aparece como especie hermana
de H. bezanillanus e intermedia con H. racemiger, su aspecto recuerda a H.
racemiger, pero con hojas brillantes. Encontramos una poblacion creciendo en el
Estero Camisas (-31.9° lat.) a 750m de altitud.

El clado alterno termina en un nodo que separa dos clados donde cada uno
es una serie. El clado con seis especies corresponde a nuestra propuesta de serie
Pinea nov ser. y anida las especies H. baccharidiformis, H. cerberoanus subsp.
elquianus, H. linifolius, H. nov sp praeter, H. pinea y H. stelliger. La serie crece desde
la Regidén de Atacama (-28.5° lat.) hasta la Region Metropolitana (-33.6° lat.) en
cerros del interior desde 1100 m a 2700 m de altitud.

Las especies H. cerberoanus subsp. elquianus, H. nov sp praeter, H. stelliger
son arbustos altos (0.6 a 1 m), con ramas ascendentes desde la base, hojosos,
hojas obovadas, dentadas, la ramas terminan en un racimo de capitulos discoideos
pediceladas a casi sésiles, mientras que H pinea y H. pinifolium son arbustos mas
bajos (0.3 a 0.5 m) compactos, muy ramosos, de hojas lineales sin dientes y
capitulos solitarios en el extremo de las ramas.

Se destaca en la serie H. baccharidiformis por su distribucion y morfologia,
crece muy al sur, en la Region Metropolitana y tiene hojas obovadas anchas. Esta
especie fue descrita como H. multifolius subsp. baccharidiformis Klingenb. Nuestro

estudio incluyé las tres sub especies de H. multifolius (subsp. multifolius, subsp.
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ovalifolius y subsp. baccharidiformis), que sorprendentemente aparecieron cada
una como linajes independientes y especies lejanas, H. multifolius subsp. multifolius
en la seccion Remyanus y H. multifolius subsp. ovalifolius en la préxima seccion del
Clado VII. Al considerar H. multifolius subsp. baccharidiformis Klingenb. como
especie valida, su nombre es modificado a Haplopappus baccharidiformis
(Klingenb.) nueva combinaciéon. H. baccharidiformis corresponde a un endemismo
restringido a la Regién Metropolitana en la cordillera de Los Andes, entre Corddn de
Los Espafioles (-33.2° lat.) y Lagunillas (-33.6° lat.), desde 1700 hasta 2400 m de
altitud.

La especie H. pinea crece en la Region de Coquimbo, entre Monte Patria (-
30.6° lat) y Pelambres (-31.8° lat.) entre 1900 a 2500 m de altitud.
Sorprendentemente aparece como especie hermana de H. baccharidiformis que
habita 150 km mas al sur y con un hébito y morfologia muy diferente.

Mas al norte se distribuye H. linifolius, desde la Quebrada de Algarrobal (-
28.4° lat.) hasta Carén (-30.8° lat.), entre 2000 a 2600 m de altitud.

Su especie hermana H. stelliger ocupa un estrecho endemismo en la
cordillera de la Provincia de Elqui a 1600 m de altitud. Fue descrita en 1849 y no ha
vuelto a ser reportada hasta nuestro estudio, donde la encontramos en Quebrada
El Pangue (30.1° lat.). H. linifolius y H. stelliger son especies hermanas, simpatricas,
pero de habito y morfologia notablemente diferente.

Una nueva especie que crece en la cordillera de Elqui a 1500 m de altura es
H. nov sp praeter, donde encontramos varias poblaciones en un valle cerca del Rio
Hurtado y que debe ser adecuadamente descrita.

La subespecie H. cerberoanus subsp. elquianus (Klingenb.), que fue definida
en base a morfologia, pero en nuestra filogenia aparece en otro clado, no
reciprocamente monofilético de H. cerberoanus subsp. cerberoanus, por lo que
debe ser considerado como una nueva especie independiente y valida con el
nombre Haplopappus elquianus (Klingenb.) nov. sp. Crece en la latitud de H. nov sp
praeter, pero en cordones montafiosos cerca de la costa a 1100 m. Ambos linajes
tienen cercania morfologica y deben ser apropiadamente descritos como nuevas

especies.
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El clado alterno de la serie Pinea incluye tres especies y es nuestra propuesta
de serie Philippii nov ser. con las especies H. philippii, H. parvifolius aff. y H.
stelliger aff. Esta serie ocupa el extremo norte de la seccion Racemiger en la Region
de Atacamay en la parte norte de la Region de Coquimbo. Son arbustos de tamafio
medio (0.6 a 1.2 m), con numerosas ramas ascendentes desde la base, hojosos y
capitulos angostos discoideos con pocas flores.

Una especie bien conocida es H. philippii y crece en la regiéon de Atacama,
desde Totoral (-27.8° lat.) hasta Vallenar (-28.7° lat.), entre 100 y 700 m de altitud.

Las morfoespecies H. parvifolius aff. y H. stelliger aff. son dos linajes
independientes y hermanos que encontramos en nuestro estudio al norte de La
Serena entre 1700 y 2000 m de altitud.

La morfoespecie H. parvifolius aff. recuerda en su aspecto general a H.
parvifolius de la seccion VII, pero las ramas se ven mas gruesas en la parte inferior
por concentracion de hojas grandes, en H. parvifolius las ramas hojosas son mas
compactas y tienen el aspecto de varas independientes desde abajo con
crecimiento mas vertical. Encontramos poblaciones creciendo en Los Morros (-29.4°
lat.) a 1700 m de altitud. Aparentemente los ejemplares asignados a H. parvifolius
sobre 1500 m de altitud y al norte de Los Morros podrian corresponder a este linaje.

La morfoespecie H. stelliger aff. corresponde a ejemplares identificados por
morfologia como H. stelliger, pero en nuestra filogenia aparecen como linajes
separados en diferentes clados, en la misma Seccién, pero en diferente serie.
Encontramos poblaciones creciendo en Condoriaco (-29.6° lat.) a 1900 m de altitud.

Las especies de la Provincia de Elqui, que corresponde al tercio norte de la
Region de Coquimbo, necesitan ser estudiadas con detalle. La aridez y sucesion de
aflos de sequia con pocos y espaciados afios con eventos de afios con lluvia
dificulta recolectar individuos que expresen bien su morfologia, situacion que
complica su conocimiento taxonémico.

En la clasificacion anterior (Klingenberg, 2007), las especies incluidas en
nuestra seccion Racemiger fueron asignados al sub género Baylahuen en dos
secciones, seccion Leiachaenium y seccidon Chromochaeta y sorprendentemente H.

philippii fue incluida en el sub género Haplopappus, seccion Haplopappus.
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Seccién Coquimbensis nov sec.

El Clado VII es monofilético, incluye 16 especies y corresponde a nuestra
propuesta de seccion Coquimbensis. El nodo basal de la seccion Coquimbensis
se divide con buen soporte (PP=0.91) en dos ramas.

La primera rama agrupa cuatro especies y es nuestra propuesta de serie
Coquimbensis nov ser., la integran H. coquimbensis, H. coquimbensis mb, H.
deserticola y H. mucronatus. H. coquimbensis mb corresponde a una poblacién de
Majada Blanca en La Serena. La serie agrupa especies con distribucion cerca de la
costa en un amplio rango latitudinal, desde la Region de Antofagasta, Aguada de
Miguel Diaz en Paposo (-24.5° lat.) hasta la Regién de Valparaiso (-33.1) y desde
la costa hasta 500 m de altitud. Son arbustos de tamafio medio, de 0.5 a 09 m de
altura, ramificados desde la base, ramas ascendentes, hojas obovadas a obovadas
anchas, las ramas soportan en los extremos vistosos capitulos ligulados.

La especie mas nortefia de la serie es H. deserticola, su rango va desde
Miguel Diaz (-24.5° lat.) hasta Pan de Azucar (-26.2° lat.), entre 90 m y hasta 900 m
en los farellones costeros a no mas de 7 km de la costa.

Otra especie bien conocida es H. coquimbensis, abundante en los
alrededores de La Serena, crece desde la Quebrada de Los Choros (-29.3° lat.)
hasta Valparaiso (-33.0°S), entre la costa y 500 m de altura, hasta unos 10 km de
la costa.

Una especie frecuente en los cerros costeros de la Regién de Coquimbo es
H. mucronatus, crece desde Huasco (28.4° lat.) hasta Valparaiso (-33.0°S), entre
los 100 m y 600 m de altitud, esta especie avanza hacia el interior hasta 40 o 50 km
desde la costa.

Un linaje algo diferente entre los cinco individuos identificados como H.
coquimbensis incluidos en nuestro estudio molecular es H. coquimbensis mb. Crece
en la cima de un cerro a 500 m de altitud en la localidad de Majada Blanca (mb)
cerca de La Serena (-30.0 lat.) y presenta hojas lustrosas y menos indumento que

la especie de las terrazas litorales mas abajo. Aparece como linaje hermano de H.
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coquimbensis, lo que nos sugiere podria ser una divergencia poblacional o una
subespecie.

El clado alterno se divide en dos clados con buen soporte (PP=0.91) y cada
rama constituye una propuesta de serie en nuestro estudio. El primer clado anida
cuatro especies y es nuestra propuesta de serie Cerberoanus nov ser., formada
por las especies H. angustifolius, H. cerberoanus, H. poeppigianus y un linaje
independiente H. cerberoanus lig. Esta Ultima especie corresponde a ejemplares
ligulados (lig.) con aspecto de H. angustifolius (DC.) Reiche subsp. saxatilis (J.
Remy) Klingenb. La serie se distribuye desde el Valle de Elqui (-30.0° lat.) en la
Region de Coquimbo, hasta la Region Metropolitana (-33.7° lat.). Son arbustos
erguidos, de tamafio mediano, de 0.4 m 0.8 m de altura, ramificados desde las base
con numerosas ramas ascendentes terminadas en paniculas de capitulos
discoideos sésiles o pedunculados.

La especie H. cerberoanus conforma extensas poblaciones en la terraza
litoral de Coquimbo con la presencia de ejemplares longevos, crece desde Tambillos
(-30.2° lat.) hasta Talinay (-30.9° lat.), situandose entre altitudes entre 200 m a 600
m, crece en planicies y serranias desde la costa hasta unos 30 km al interior, es un
arbusto con capitulos pedunculados. Este taxa fue descrito como H. cerberoanus
subsp. cerberoanus junto con H. cerberoanus subsp. elquianus (Klingenberg, 2007).
Nuestro estudio revela que ambos taxa son linajes independientes y ubicados en
clados separados y lejanos, con la sub especie H. cerberoanus subsp. elquianus
(H. cerberoanus aff. en nuestro estudio) incluida en la seccion Racemiger, serie
Pinea.

Frecuente en el centro de la Region de Coquimbo es H. angustifolius, un
arbusto de follaje denso y capitulos sésiles, crece entre Tongoy (-30.4° lat.) hasta
Cuesta El Espino (-31.3° lat.), entre 100 m hasta 1700m de altitud.

La morfoespecie H. cerberoanus lig. es un linaje hermano de H. angustifolius,
pero robustamente diferenciado. El ejemplar recolectado en El Teniente (-31.0° lat.),
presenta flores liguladas con el resto de la morfologia similar a la subespecie H.

angustifolius subsp. saxatilis.
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Una especie poco frecuente es H. poeppigianus y es un endemismo de la
zona central, crece entre Papudo (-32.5° lat.) hasta Pirque (-33.7° lat.) entre 400 m
y 900 m de altitud. Su rango de distribucion esta unos 120 km al sur del resto de las
especies de la serie.

El clado alterno anida ocho especies y es nuestra propuesta de serie
Parvifolius Nov ser. donde estan las especies H. foliosus, H. litoralis aff., H.
meyenii, H. ovalifolius, H. parvifolius, H. punctatus, H. rengifoanus y H.
coquimbensis aff. La serie presenta un sorprendente amplio rango de distribucién
latitudinal, desde Vallenar (-28.5° lat.) en la Region de Atacama hasta Los Angeles
(-37.7° lat.) en la Region del Biobio.

En el clado basal de la serie esta H. parvifolius y H. rengifoanus. H parvifolius
crece entre Vallenar (-28.5° lat.) hasta Quebrada Millahue (-31.6° lat.), entre la costa
hasta los 1800 m de altitud. Es un arbusto alto, hasta 1.5 m de alto, ramificado desde
la base, las ramas se ven compactas cubierta por la hojas, a modo de varas
independientes y separadas, la inflorescencia terminal lleva numerosos capitulos
discoides sésiles.

La especie H. rengifoanus tiene una distribucion estrecha en la costa en el
norte de la Region de Coquimbo, crece entre Quebrada Los Choros (-29.4° lat.)
hasta La Serena (-29.9° lat.), entre 100 m a 600 m. de altura. Es un arbusto robusto
de hojas grandes, algo parecido a H. parvifolius. Su habitat est4 asociado a la
presencia de neblina costera.

Una especie del sur de Chile es H. punctatus, pero sorprendentemente esta
incluido en esta serie que es propia del norte. En nuestro analisis molecular
incluimos un ejemplar de esta especie recolectado en Cabrero (-37.1° lat.), Regién
del Biobio y un ejemplar identificado por morfologia y distribucion como H.
integerrimus, recolectado en Cuesta La Dormida (-33.0° lat.) Regién Metropolitana,
los que resultaron ser casi idénticos genéticamente indicando que son la misma
especie. En este estudio establecemos a Haplopappus punctatus (Willd.) Hall como
especie valida y Haplopappus integerrimus (Hook. & Arn.) Hall como su sinénimo.
La eleccion del nombre se basa en la regla de prioridad (Turland et al., 2018), el

epiteto especifico punctatus fue publicado el afio 1804 en la combinacion Conyza
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punctata Willd., mientras que el epiteto integerrimus fue publicado 32 afios mas
tarde, el afio 1836 en la combinacion Diplopappus integerrimus Hook. & Arn., por lo
que se debe elegir el primero en ser publicado, en este caso punctatus. Esta
sinonimia ya habia sido sugerida (Brown & Clark, 1982), donde en base a la
morfologia se incluy6é a H. punctatus como una variedad de H integerrimus en la
combinacion Haplopappus integerrimus (Hook. & Arn) Hall var. punctatus (Willd.)
Brown & Clark.

La morfoespecie H. litoralis aff. es un linaje independiente y constituye una
especie hermana de H. punctatus y también tiene una distribucion desplazada hacia
el sur de Chile. Crece entre Pichidangui (-32.1° lat.) en la Region de Coquimbo hasta
Cauguenes (-36.0° lat.) en la Regidén del Maule, su habitat esta profundamente
intervenido por cambio de uso del suelo. Es un arbusto bajo, de 0.4 m de alto,
ramificado desde la base, ramas erguidas con capitulos discoideos sésiles en
racimo, las hojas son obovadas, angostadas hacia la base a modo de un
pseudopeciolo.

La especie H. foliosus tiene una distribucion exclusivamente costera, crece
desde Sarco (-28.9° lat.) en la Region de Atacama hasta lloca (-34.9° lat.) en la
Region del Maule, entre la costa y 500 m de altitud en cerros afectados con neblina,
se le encuentra muy cerca de la costa y hasta 12 km al interior. Es un arbusto de
tamafio medio, 1.0 de alto o mas bajo, ramas erectas cubiertas de hojas que
terminan bruscamente en un capitulo ligulado sésil. Es abundante y conocido con
el nombre comudn de “cacho de cabra”

La morfoespecie H. coquimbensis aff. es un linaje independiente y hermano
de H. foliosus. Corresponde a un ejemplar tomado de una poblacién que crece cerca
de la desembocadura del Rio Limari (-30.7° lat.) y que fue identificado por su
morfologia como una forma muy cercana a H. coquimbensis. Esta novedad nos
indica la necesidad de indagar sobre este linaje y aumentar el muestreo en la rica
diversidad de la Region de Coquimbo.

La nueva especie H. meyenii crece en la Region de Coquimbo, entre
Chalinga (-30.8° lat.) hasta Amolanas (-31.2° lat.), entre 200 m a 400 m de altura,

desde la costa y hasta unos 25 km hacia el interior. Es un arbusto muy parecido
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morfol6gicamente a H. foliosus, pero de hojas mas angostas y con margen entero,
no dentado. En la clasificacion anterior (Klingenberg, 2007), esta especie fue
descrita como una sub especie, H. foliosus DC. subsp. meyenii (Walp.) Klingenb.
Nuestro estudio indica que es una especie independiente y separada de H. foliosus.
El epiteto meyenii fue publicado en 1843 como Haplopappus meyenii Walp. basado
en un ejemplar recolectado por Meyen con la indicacién “Chile, Cordillera de San
Fernando”, lugar donde claramente no crece esta especie y su tipo, depositado en
el Herbario de Berlin, se quemd (Klingenberg, 2007), esto sugiere que el epiteto
meyenii no ha sido asignado a la especie que crece en Coquimbo y se debe buscar
un nuevo nombre.

La especie hermana de H. meyenii es H. ovalifolius. Crece en la cordillera de
los Andes en el centro de Chile, desde el Rio Aconcagua (-32.8° lat.) hasta el Rio
Maipo en Cruz de Piedra (-34.2° lat.), entre 1000 m y 2900 m de altitud. Es un
arbusto de hasta 0.5 m de alto, de ramas erectas o tendidas, hojas obovadas anchas
con la base brevemente estrechada. Fue descrita como Haplopappus multifolius
Reiche subsp. ovalifolius Klingenb, una de las subespecies de H. multifolius. De
acuerdo a nuestro estudio, el taxa debe cambiar de categoria y ser elevado de
subespecie a especie con el nombre Haplopappus ovalifolius (Klingenb.) nueva
combinacion.

En la clasificacion anterior (Klingenberg, 2007) las especies incluidas en
nuestra seccion Coquimbensis fueron asignadas al Subgénero Baylahuen en dos
secciones, seccion Leiachaenium y seccidbn Chromochaeta, pero también H.

coquimbensis fue incluido en el sub género Haplopappus, seccién Haplopappus.

3.6 CONCLUSIONES

El establecimiento de sistemas de clasificacibn en taxonomia que estan
basados en la morfologia, frecuentemente aparece como un desafio principal
especialmente en grupos ricos en especies y cuando es muy dificil distinguir las
especies entre si, porque son muy similares (Hall, 1924; Klingenberg, 2007). Las

clasificaciones basada en la morfologia frecuentemente, como en el caso de
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Haplopappus tiene largas historias de desencuentros, contradicciones y cambios
nomenclaturales.

Establecer una sistematica implica conocer las relaciones filogenéticas y
evolutivas para identificar patrones de diversidad biologica, establecer la genealogia
evolutiva de las especies y desarrollar una taxonomia que refleje la historia evolutiva
compartida entre las especies.

El desarrollo de una filogenia molecular robusta nos ha proporcionado el
soporte para aclarar la sistematica del género y establecer una propuesta
taxonomica basada en la historia evolutiva.

Este enfoque nos ha permitido estructurar las especies en categorias
taxonOmicas y establecen un avance con respecto a las clasificaciones historicas
arraigadas en la morfologia. Demostramos de manera concluyente que tales
clasificaciones morfolégicas anteriores estaban en parte equivocadas y que la
morfologia, aunque valiosa, ha sido motivo de confusion para los investigadores
previos.

Este conocimiento mejora la caracterizacion y delimitacion de las especies y
ha sido un resultado directo de nuestra aproximacion sistematica molecular. Este
avance no solo fortalece nuestro conocimiento sobre las especies de Haplopappus,
sino que también enriquece nuestra comprension de sus areas de distribucion.
También, hemos logrado trascender los desafios derivados de las limitaciones
morfolégicas, identificando similitudes que no se basan en parentesco.

La aplicacion de la sistematica molecular ha permitido delimitar con mayor
precision el area de ocupaciéon de cada especie, identificar valores atipicos y mejorar
nuestro entendimiento de la diversidad y distribucion de Haplopappus en

Sudamérica.
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4. DIVERSIFICACION DE Haplopappus Y MECANISMOS QUE LA
PROMOVIERON

4.1 RESUMEN

Los Andes es una region conocida por su notable riqueza de especies,
alberga numerosos clados emblematicos que se distinguen por exhibir tasas de
diversificacion aceleradas. Aunque diversos estudios han documentado este patrén,
son limitados los esfuerzos destinados a desentrafiar los procesos subyacentes a
este patron. Ademas, la mayoria de los estudios se han realizado en los Andes
tropicales, con limitada atencion en los Andes extratropicales. El propoésito de
nuestro estudio es comprender el modo evolutivo y el mecanismo regulador de las
radiaciones. La cordillera establece una barrera para la dispersion que ha generado
una flora con altos niveles de endemismo, ademdas esta influenciada por
heterogeneidad climatica asociada a la elevacion y por los ciclos de glaciaciones
del Pleistoceno que han afectado la distribucién y las barreras de dispersion. El
género Haplopappus (Asteraceae) es un arbusto de zonas &ridas y mediterraneas
que incluye unas 60 especies y es el séptimo género mas rico en la flora de Chile.
Exploramos los mecanismos que explican la diversificacion mediante andlisis de
regresiones estadisticas que consideraron diversos predictores en la tasa de
diversificacion y método comparado filogenético. El estudio incorpora datos
paleoclimaticos en la explicacion de un modelo macroevolutivo.

Mostramos evidencia sobre la edad y el modo de diversificacion de los clados
y demostramos que la diversificacion se explica por un proceso de radiacion
adaptativa que es regulada por la evolucion del nicho climéatico y que junto a la
dispersion estan correlacionados de manera significativa con la rapida radiacion que
entrega una tasa de diversificacion de 2.77 eventos/millon afios por linaje. La tasa
de diversificacion esta relacionada con las ocho glaciaciones de ciclos largos desde
el Pleistoceno medio y la acumulacién de especies coincide con los periodos
interglaciares, mientras en los periodos glaciares se interrumpe la generacion de
especies. Entregamos evidencia que respalda la idea de que la diversificacion fue

impulsada por eventos de dispersion y especiacion simultanea. Apoyamos la idea
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gue la rapida diversificacion de plantas en las regiones montafiosas frecuentemente
es producto de oportunidades ecoldgicas, y estas oportunidades son estimuladas

por la innovacion evolutiva generada por la preadaptacion a zonas aridas.

4.2 INTRODUCCION

Determinar qué procesos han generado biodiversidad es un objetivo principal
de los bidlogos evolutivos, ecdlogos y bidlogos conservacionistas. Los mecanismos
explicativos se basan en cambios en las tasas de diversificacion y capacidad de
dispersiéon. La tasa de diversificacion es la velocidad a la cual se acumulan las
especies de un linaje en el tiempo y corresponde la diferencias entre la tasa de
especiacibn menos la tasa de extincion (Futuyma & Kirkpatrick 2017). Conocer
cOmo y por qué las tasas de especiacion y extincion han variado en el tiempo, es
decir interpretar la dinamica de la diversificacién es un tema de interés principal en
la biologia evolutiva (Ricklefs 2007; Morlon, 2014; Vamosi et al., 2018).

Un mecanismo que puede impulsar la diversificacion es el aislamiento
geografico (Mayr, 1947), donde el clima puede ser un factor importante al inducir
cambios en la distribucién geogréfica de taxones ancestrales que favorezcan el
aislamiento, especialmente cuando se presentan oscilaciones climéticas con fases
hamedas y que permiten ampliar los rangos de distribucion y fases secas que
restringen la distribucion aislando las especies en refugios con el clima apropiado
(Hua & Wiens, 2013; Hazzi, 2018). El efecto del aislamiento causado por
heterogeneidad climatica en el tiempo y el espacio geografico puede ser
especialmente importante en zonas aridas donde las variables de precipitacion y
temperatura son criticas para las plantas (Axelrod, 1967; Evans et al., 2009).

La diversificacion impulsada por el clima esté relacionada con el concepto de
nicho ecolégico, definido cominmente como el conjunto de condiciones, tanto
bidticas como abidticas, que permiten a una especie mantener una poblacion viable
(Hutchinson, 1957). Este concepto distingue entre nicho fundamental, que esta
determinado por rasgos intrinsecos del organismo con base genética y fisiologica,

y el nicho realizado, que incorpora las restricciones causadas por interacciones
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bioldgicas (Soberdn, 2007). El nicho fundamental o grinnelliano incluye las variables
escenopoeticas o variables ambientales donde las interacciones entre especies no
son relevantes. El nicho grinnelliano puede ser caracterizado mediante variables
ambientales que describen indirectamente las tolerancias fisiologicas inferidas
desde las presencias de las especies a lo largo de estas variables (Soberén, 2007).
La fuerte relacion de las variables grinnellianas con las especies proporciona la
oportunidad de examinar el nicho climatico multivariado de las especies actuales
utilizando sus datos de ocurrencia y variables bioclimaticas asociadas (Colwell &
Rangel 2009). EI modelo de nicho multivariado combinado con informacion
filogenética en el método comparativo filogenético nos permite evaluar el modo y
ritmo de la evolucion del nicho (Harmon, 2018; Revell & Harmon, 2022). El andlisis
comparativo posibilita evaluar la diferenciacion del nicho entre clados, asi como el
estudio de la dinadmica temporal en la evolucion de nichos, permitiendo la
verificacion de correlaciones de la dindmica del nicho climético con la diversificacion
de especies (Revell & Harmon, 2022).

La topografia del borde occidental de Sudamérica extratropical incluye la
Cordillera de los Andes, caracterizada por una muy alta heterogeneidad fisiogréafica
(Sarkinen et al., 2012) que implica la presencia de nhumerosas barreras potenciales
para la dispersion y oportunidades para el aislamiento geogréfico. Este escenario
puede respaldar un componente geogréfico robusto en el proceso de diversificacion
(Givnisch, 2015). En las regiones montafiosas en los Andes, los gradientes
ambientales asociados con la elevacion exhiben una marcada intensidad vy
extension. Estos gradientes representan robustos ejes de adaptacion para la
diversificacion, propiciando la divergencia ecoldégica que se manifiesta en la
diversificacion en numerosos grupos de plantas andinas (Lagomarsino et al., 2016).

El borde occidental de Sudamérica extratropical también presenta
heterogeneidad climéatica en el espacio, expresada en gradientes climaticos
latitudinales notables, donde la precipitacion media anual varia desde cero a los
23°S hasta unos 3.000 mm de lluvia anual a los 41°S (Garreaud et al., 2009). La
region también exhibe heterogeneidad climética temporal manifestada en su historia

de oscilaciones climaticas desde el inicio del Pleistoceno, hace 2,6 millones de arios,
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donde el planeta entraba y salia de profundos periodos de glaciacion a intervalos
regulares de 40.000 afios. Hace aproximadamente 800.000 afios, durante la
transicion del Pleistoceno Medio, se produjo una modificacion en la frecuencia de
los ciclos de edad de hielo. En este periodo, dichos ciclos, que anteriormente tenian
una periodicidad de 40,000 afios, extendieron sus intervalos a 100,000 afos
(Zachos et al., 2001; Paillard, 2006).

Esta dindmica climatica del Pleistoceno ha provocado cambios sobre la
vegetacion, donde se han producido cambios significativos de elevacion en las
zonas de vegetacion. Estos cambios estan correlacionados con los sucesivos
periodos glaciales e interglaciares, causando la transitoriedad y fluctuacién en las
barreras de dispersion, que han mostrado una dindmica amplia en este periodo
(Maldonado & Villagran 2006; Placzek et al. 2009). Las oscilaciones climéticas del
Pleistoceno pueden proporcionar el mecanismo detrds de los patrones de alta
diversificacion, donde en periodos célidos, los interglaciares, las plantas del habitat
del matorral mediterrdneo pudieron ampliar sus areas de distribucion y en los
periodos frios, los glaciares, cuando los cinturones de vegetacion se redujeron
quedaron aislados en cumbres disjuntas, donde pudo producirse la diferenciacién
(Vuilleumier, 1971; Hazzi et al., 2018).

En este estudio revisamos la diversificacion en el género Haplopappus de la
familia Asteraceae. Este género, compuesto por arbustos de zonas aridas y
mediterraneas, en la actualidad cuenta con 65 taxa y es el séptimo género con
mayor riqgueza entre las plantas vasculares Chile (Rodriguez et al., 2018). La
diversidad de climas y hébitats que ocupan, su morfologia relativamente
homogénea y sus interacciones biéticas similares hacen de Haplopappus un buen
grupo para enfocarse en las fuerzas climaticas como potenciales reguladores de la
diversificacion. El origen del género muestra haber ocurrido por divergencia surgida
en un uUnico evento de dispersion a larga distancia, seguido por procesos de
diversificacion y expansion geografica en Sudamérica (Funk et al., 2009; Moore et
al., 2012). La edad de este evento, que corresponde al ancestro comun del género
Haplopappus fue estimada en 2,06 Ma (1,12-3,47 Ma) (Schneider & Moore, 2017).

El linaje de origen en Norteamérica esta en arbustos del desierto pertenecientes a
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la Subtribu Machaerantherinae, un grupo monofilético de 17 géneros, que habitan
principalmente en zonas aridas del oeste de Norteamérica (Brouillet et al., 2009).

La dispersion entre zonas aridas nos acerca a la hipotesis de Axelrod, donde
plantea que la expansion a nuevas condiciones &ridas puede estimular la
diversificacion en aquellos linajes ya adaptados a la aridez (Axelrod, 1967). Este
patrén ha sido reportado en otras plantas altamente diversificadas, como en el caso
de 19 especies de Oenothera en el oeste de América del norte donde los datos son
consistentes que la propagacion entre condiciones &ridas ha impulsado la
diversificacion de linajes adaptados a ambientes aridos (Evans et al., 2009).
Asimismo, se ha informado un patrén similar en el cual plantas originarias de
entornos desérticos migran para colonizar nuevas tierras aridas, como se evidencia
en el origen de 41 especies pertenecientes a 25 géneros de arbustos esclerofilos
de la familia Rosaceae en el desierto de Norteamérica (Vasquez & Sosa, 2019).

El nicho climatico identificado como impulsor de altas tasas de diversificacion
ha sido reportado en varios estudios. En 19 especies de Oenothera en América del
Norte (Evans 2019); en un estudio de la confianza en las predicciones basadas en
el nicho climatico y la biodiversidad (Pearman et al. 2008); en 25 especies del
género Lonicera (Caprifoliaceae) en el hemisferio norte (Smith and Donoghue
2010); en 7657 especies de aves a escala global (Cooney, et al., 2016); en 151
especies de arbustos esclerdfilos y arboles del género Hakea (Proteaceae)
endémicos de Australia (Cardillo et al. 2017); en 24 especies de Menonvillea
(Brassicaceae) en Sudamérica extratropical (Salariato & Zuloaga, 2017) ; en 89 taxa
de Babiana (Iridaceae) en la flora del Cabo en el sur de Africa (Schnitzler et al.
2012); en la notable radiacion de 112 especies del clado Pelargonium (Geraniaceae)
en Africa del Sur (Martinez-Cabrera and Peres-Neto 2013); en 28 especies del clado
silversword endémicas de Hawai (Baldwin & Sanderson, 1998). En animales este
mecanismo ha sido reportado para 7657 especies de aves a escala global (Cooney,
et al., 2016); en 342 taxa en 12 clados de aves cantoras de la familia Thraupide
(Passeriformes) en América (Title & Burns, 2015) y en 150 especies de salamandras
plethodontidas con radiacion extensiva en los tropicos de Ameérica Central (Kozak &
Wiens, 2010).
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La relaciébn entre los ambientes de montafia y las elevadas tasas de
diversificacion se ha explicado mediante la influencia del gradiente de elevacion,
gue genera una mayor zonificacion climatica. Esta relacion esta expresada en la
hipotesis de Janzen (Janzen, 1967) que postula que el mayor recambio de especies
en los gradientes de elevacién es causado por rangos estrechos de tolerancias
climaticas, en especies tropicales. En salamandras tropicales, se ha documentado
un aumento en las tasas de diversificacion y en la riqueza de especies, impulsada
por la zonificacion climatica (Kozak & Wiens, 2007). En dos grandes tribus de
orquideas neotropicales, se ha informado que la temporalidad y geografia de la
diversificacion sugiere que la elevacion de las montafias promovio la diversificacion
en todas las zonas de altura al crear oportunidades ecoldgicas como aumento del
paisaje mediado por cambio climatico local, creando nuevos hébitats y formando
ambientes insulares que afecten migracion y especiacion alopétrica a través de
aislacion (Pérez et al., 2017). En el clado andino de arbustos del género Lupinus
(Fabaceae), se propone que la rapida diversificacion se debio a la disponibilidad de
oportunidades ecolégicas creadas por la aparicion de nuevos hébitats tras el
levantamiento orogénico y las glaciaciones del Pleistoceno. Tasas elevadas de
diversificacion que coincide con la elevacién andina ha sido reportado en varios
estudios. En el caso de 144 especies de frailejones (Espeletiinae, Asteraceae) en
paramos andinos, la diversificacion refleja una influencia muy fuerte de la geografia
en las relaciones filogenéticas y su rapida radiacién podria explicarse mediante
hipétesis tanto de especiacion simpatrica por particion de nichos, como por
especiacion alopatrica por separacion de poblaciones impulsada por los ciclos
glaciares (Diazgranados & Barber, 2017).

Este estudio busca contribuir al creciente niumero de publicaciones que
informan sobre la alta diversificacion de especies de plantas que habitan en la
cordillera de Los Andes de Sudamérica extratropical y cudles han sido los
reguladores implicados en la evolucién de las especies. Este conocimiento nos
permite explicar los actuales patrones de riqueza y biogeograficos de las especies

y proyectarlos en futuros escenarios climaticos de calentamiento global.
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Para conocer que ocurri6 luego de la llegada del ancestro comun de
Haplopappus desde las zonas aridas de Norteamérica a las nuevas zonas aridas de
Sudamérica, donde ha experimentado una notable diversificacion de especies y una
significativa expansion del nicho climatico, en esta investigacion buscamos conocer
comoy en qué medida la dindmica del nicho climatico ha influido en la diversificacién
del linaje, estudiando los mecanismos histéricos de diversificacién en el patron de
acumulacion de especies en el tiempo.

Se formula la hipotesis de que la diversificacion del género Haplopappus se
corresponde con una radiacion adaptativa, mediada por la evolucion del nicho
climatico, evaluada a través de variables independientes filogenéticamente y que
poseen mayor varianza en los ejes del nicho multivariado. Si la diversificacion de
Haplopappus fue impulsada por la evolucién del nicho climatico, se anticipa la
presencia de una relacion entre la tasa de diversificacion neta y la tasa de cambio
del nicho climéatico a lo largo de la filogenia. Para abordar las causas de
diversificacion, se emplea una combinacion de filogenias datadas y datos climaticos

de las especies usando analisis multivariados.



89

4.3 METODOS

Con el objetivo de evaluar el impacto de la evolucién del nicho climatico en la
tasa de diversificacion de Haplopappus, empleamos andlisis de regresiones
estadisticas que consideraron diversos predictores en la tasa de diversificacion. En
nuestro estudio los predictores incluyeron variables climaticas, una variable
topografica asociada a la altitud y una variable de distancia en relacién con la
ubicacién geografica. En este analisis identificamos los predictores que tuvieron un
efecto significativo sobre la tasa de diversificacion, diferenciando entre radiaciéon
adaptativa asociada a cambio en el nicho climético y radiacién basada unicamente
en distancia o topografia.

La seleccion de especies se baso en los resultados de la filogenia de 66 taxa
del género Haplopappus, asi como sus respectivos registros de accesiones
actualizados en esta tesis.

Para realizar el andlisis filogenético utilizando los datos de SNPs, como se
detalla en el Capitulo 2 (2.3 Extraccion de ADN y obtencién de SNPs), utilizamos el
paquete R dartR (Gruber et al., 2018). En este andlisis realizamos una nueva
seleccién de especies y de SNPs. En una primera instancia, seleccionamos 70
individuos que, segun la informacion derivada del analisis filogenético, pertenecen
a linajes dentro del género Haplopappus y Grindelia a los que agregamos
Symphyotrichum vahlii como outgroup. A partir de los datos genémicos de SNPs,
aplicamos los filtros mencionados en el capitulo precedente y en este andlisis, un
filtro de calidad para datos perdidos de callrate = 0.90. Las SNPs seleccionados
fueron concatenados con el paquete R dartR v. 2.72, usando la funcién "gl2fasta"
para crear un archivo fasta destinado a analisis filogenéticos que requieren
informacion sobre la frecuencia de bases y coeficientes de transicion y transversion.
Los loci heterocigotos fueron resueltos asignando aleatoriamente una u otra
variante SNP al individuo. Este procedimiento generé6 una matriz fasta. Con el
objetivo de eliminar los sitios no informativos que producen problemas en el analisis
bayesianos, como en BAMM, y al mismo tiempo adecuar los datos a nuestras

capacidades computacionales, redujimos el tamafio de la matriz extrayendo sitios
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invariantes de los SNPs mediante el uso del software Mesquite v. 3.81 (Maddison &
Maddison, 2023). De este modo, generamos una nueva matriz de 6052 nucleotidos
gue incluye anicamente los sitios informativos. La validez de esta matriz reducida
se confirmé al comparar los arboles resultantes con raxmIGUI 2.0 (Edler et al.,
2021), observando resultados consistentes y similares al arbol de consenso
bayesiano de alto soporte. Esta matriz fue usada para generar arboles filogenéticos

con dos grupos de especies, incluyendo Grindelia y solo con Haplopappus.

4.3.1 Datacion de la filogenia

Las fechas de divergencia molecular fueron estimadas usando el programa
BEAST 2.7.4 (Bouckaert et al., 2014) con 80 millones de generaciones,
muestreando cada 80000 y usando un modelo de reloj relajado optimizado, que fue
el mejor evaluados entre los tres disponibles en BEAULti 2.7.4 (Bouckaert et al.,
2014), modelo de Yule de nacimiento puro. Los datos de calibracion secundaria por
nodos fueron tomados de la filogenia de Grindelia que incluyé trece especies de
Haplopappus (Schneider & Moore, 2017). Incluimos como priors de calibracién el
nodo de separacion del outgroup Symphyotrichum vahlii con el resto (edad en
millones de afios) con edad media = 4.394 (2.7225 - 7.6257), el nodo de separaciéon
de Grindelia de Haplopappus con edad media = 2.0634 (1.1427 — 3.5229) y nodo
de separacién de subgénero Haplopappus del subgénero Baylahuen con edad
media = 1.301 (0.5966 -2.2673). El arbol de maxima credibilidad de los clados se
obtuvo con TreeAnnotator 2.7.5 incluido en el mismo grupo de programas de
BEAST, el primer 20% de la ejecucion fue descartando como burn-in. Los &rboles

se visualizaron utilizando el programa FigTree v1.4.4 (Rambaut, 2023).
4.3.2 Obtencion de los datos del nicho climatico
Los 66 taxa estudiados corresponden a 45 especies, seis subespecies y 15

morfoespecies que podrian corresponder a nuevas especies. Para cada uno de los

taxa obtuvimos sus presencias desde publicaciones (Klingenberg, 2007; Garcia et
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al., 2018), herbarios (CONC y SGO) y nuestros datos. Todos los registros fueron
mapeados usando Google Earth 7.3.6 para inspeccion visual y limpiados por datos
duplicados y presencias mas cercanas a 1 km. Los registros georreferenciados
corresponden a especies de Haplopappus y a cuatro especies de Grindelia.

Para cada uno de los registros de ocurrencia de ejemplares de las especies,
obtuvimos la informacion climatica actual desde la base de datos WorldClim v.2
(Fick & Hijmans, 2017) para las 19 variables climaticas estandar (Bioclim) basadas
en la temperatura y precipitacion a una resolucion espacial de cerca de 1 km
cuadrado. Para cada registro de presencia extrajimos la informacion climatica y se
calcula los valores medios para cada variable para las especie. Fue realizado, como
la todos los siguientes analisis en ambiente R, usando los paquetes “raster” 3.6.26,
“tidyverse” 2.0.0, "dplyr" 1.1.4.

4.3.3 Seleccién de variables del nicho climatico

En nuestro estudio consideramos nicho climético de una especie a un
conjunto de vectores definidos por variables climaticas obtenidas para cada
localidad de la especie, en este sentido es una aproximacién del nicho realizado de
la especie (Hutchinson, 1957). Para identificar las variables climaticas
independientes, usamos un analisis de correlacion en un estudio exploratorio
usando el paquete “corrplot” 0.92. Utilizamos analisis de componentes principales,
gue es una operacion de reduccidon de dimensiones basada en la ocurrencia de
especies que nos permite conocer el aporte de cada variable para caracterizar el
nicho climatico y cuantificar la divergencia de las especies en el espacio climatico
ecolégico, donde los componentes principales son ortogonales, usando el paquete
R “FactoMineR” 2.9.

Para tener en consideracion la falta de independencia entre especies al
calcular correlaciones (o covarianzas), debido a que las especies estan vinculadas
por su historia evolutiva, se llevo a cabo un analisis filogenético de componentes
principales (pPCA) que corrige el ordenamiento de las observaciones por distancias

filogenéticas. Las variables climaticas seleccionadas en el pPCA son aquellas que
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concentran la mayor varianza en los ejes del nicho a lo largo de la filogenia, siendo,
por lo tanto, las mas informativas para estudiar la evolucidn del nicho en el proceso
de diversificacion. Este método tiene en cuenta la dependencia derivada de las
relaciones de parentesco, donde los componentes principales son evolutivamente
ortogonales (Revel & Harmon, 2022). Este andlisis se ejecutd con la biblioteca
“phytools” 2.0.3, utilizando los valores promedio de las 19 variables climaticas
derivadas de las presencias de una especie.

Aunque otros factores ambientales, como el suelo o geomorfologia, puedan
ejercer influencia en la distribucion de las especies, nuestro enfoque se dirige hacia
los pardametros climéticos porgque se pueden obtener de forma relativamente facil a
partir de bases de datos publicas y dada la presencia de gradientes altitudinales y
climaticos en ocasiones abruptos en la cordillera de Los Andes al Oeste de
Sudamérica, es plausible que estos parametros climaticos ejerzan un impacto
significativo en la distribucion de las especies y en la dinamica evolutiva (Hughes &

Eastwood, 2006; Lagomarsino et al., 2006).

4.3.4 Andlisis de la evolucion de las variables del nicho

El estudio de la dinamica evolutiva del nicho climatico lo iniciamos evaluando
el ajuste de nuestros datos frente a modelos alternativos de modos de
macroevolutivos. En este andlisis, examinamos cinco modelos en relacién con cinco
variables: 1) Modelo de movimiento browniano (BM), en el que los rasgos
evolucionan como un proceso estocastico sin direccion, donde la variaciéon en el
nicho se acumula de forma lineal a lo largo del tiempo y sus parametros son o2 que
es la tasa de acumulacién de varianza o tasa instantanea del proceso, y Xo que es
el valor inicial o valor del rasgo en el ancestro comin mas reciente (Revell &
Harmon, 2022); 2) Modelo Ornstein-Uhlenbeck (OU) (Hansen, 1997) es una
extension del movimiento browniano con un parametro adicional (a) que describe la
tendencia a volver hacia un valor central particular (), lo que se puede interpretar
como evolucién adaptativa en el que a corresponde a la fuerza de la seleccion

natural y 0 a la posicion del 6ptimo; 3) Modelo “early burst” (EB) de "explosion
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temprana" (Blomberg et al., 2003) asume que, la tasa de evolucion, o2, comienza
con un valor inicial en la raiz del arbol y luego disminuye monotonicamente a lo largo
del tiempo segun una funcién de decaimiento exponencial. En este modelo las
diferencias entre linajes tienden a acumularse cerca del inicio de una diversificacion
y puede ser interpretado con el concepto de radiacion adaptativa; 4) Modelo rate
trend es un modelo de difusion con tendencia lineal en las tasas a través del tiempo
(hacia tasas mayores o menores) 5) Modelo White de ruido blanco, en el que la
evolucion del nicho es independiente de las relaciones filogenéticas (sin estructura
de covarianza entre especies). El ajuste de estos modelos se realizé utilizando los
paquetes de R phytools 2.0.3 y geiger 2.0.11 con la funcién fitContinuous que nos
entrega los parametros de tasa de evolucion o? y el estado raiz xo, para ajuste
entrega verosimilitud del modelo y los valores del criterio de informacion de Akaike
(AIC) y AIC para muestras pequeiias (AICc).

También con el propdsito de estimar el modo de evolucion de las variables
seleccionadas del nicho climatico en la filogenia del género, evaluamos para cada
una de ellas su sefial filogenética utilizando los indices lambda A de Pagel, kappa
de Pagel y delta de Pagel (Pagel, 1999). El lambda de Pagel A es un parametro de
escala para las correlaciones entre especies, en relaciébn con la correlaciéon
esperada bajo la evolucién browniana. Este indice varia entre 0 y 1, indicando
ausencia de sefial filogenética cuando A = 0, y un patrén filogenético como el
esperado bajo un movimiento browniano cuando A = 1. Este coeficiente no esta bien
definido fuera del intervalo 0 a 1. Para el calculo usamos la funcién phylosig de
phytools con 10,000 simulaciones. El indice de delta ajusta las contribuciones
relativas de la evolucién temprana frente a la tardia en el arbol a la covarianza de
los valores de cada variable en las especies. Cuando delta es mayor que 1, la
evolucion reciente ha sido relativamente rapida; si delta es menor que 1, la evoluciéon
reciente ha sido comparativamente lenta. El indice kappa evalia un modelo
puntuado de evolucion de rasgos, en el que la divergencia de caracteres esta
relacionada con el nUmero de eventos de especiacion entre dos especies. Para el

calculo de delta y kappa usamos la funcion fitContinuous del paquete geiger.



94

Para conocer la dindmica evolutiva del nicho climatico a través de la filogenia,
estimamos los estados ancestrales de las variables seleccionadas bajo movimiento
browniano, que resulto el modelo mejor evaluado de acuerdo al lambda de Pagel.
Usamos el arbol ultramétrico y las variables de nicho climatico previamente
seleccionadas mediante el pPCA, a las cuales le agregamos la altura como una
variable topografica informativa para el analisis. Esto se realizé en el paquete R
phytools (Revell 2012), utilizando la funcion fastAnc. Esta funcion de estimacion de
estados ancestrales calcula los valores de probabilidad en un nodo especifico
utilizando exclusivamente la informacion de las puntas (y ramas) que descienden
de este nodo.

Para indagar en la dinamica del nicho climatico también evaluamos su
heterogeneidad en la filogenia. Exploramos si las variables de nicho climatico
sugieren que la tasa cambio evolutivo varia entre ramas o entre clados en nuestro
arbol. Ademas, analizamos el modelo sin especificar cuantos regimenes diferentes
podriamos hipotetizar para cada variable (Revell, 2021). Usamos el paquete
phytools y el paquete bayou 2.0 (Uyeda y Harmon 2014), con un enfoque de
cadenas de Markov Monte Carlo de salto reversible o rj[MCMC (Green 1995), que
es un procedimiento de estimacién bayesiano que muestrea valores para los
pardmetros de nuestro modelo evolutivo en un intento de aproximar su distribucion
de probabilidad posterior conjunta, donde ademas salta entre parametrizaciones
alternativas del modelo. El paquete bayou ajusta un modelo OU multi régimen, que
permite un parametro de tendencia que refleja la evolucion adaptativa conducida
por la seleccion natural. Ademas, este modelo permite que los datos de la variable
del nicho climatico determinen cémo se disponen en el arbol los diferentes
regimenes evolutivos. Como método bayesiano, se establecieron las probabilidades
a priori para todos los pardmetros de nuestro modelo usando la funcién make.prior
gue genera las densidades de probabilidad a priori. Los valores iniciales de los
parametros del modelo fueron elegidos al azar con la funcion priorSim. El analisis
se corrio 100,000 generaciones, la fraccion de quemado fue establecida en el 30%
de nuestra muestra. Los resultados entregan el nimero de cambios de tasa

detectados y el intervalo de alta densidad de probabilidad (HPD) del 95%. El grafico
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del arbol con la muestra posterior se entrega para los regimenes con mas de 0.25
de probabilidad posterior.

La diversificacion fue analizada con el método linaje a través del tiempo (LTT)
del paquete ape 5.7-1, que es un gréafico simple de la acumulacion de linajes a lo
largo del tiempo desde la base de nuestro arbol hasta la actualidad, bajo un modelo
de especiacion a tasa constante, sin extincion, llamado modelo de nacimiento puro
0 modelo de Yule.

La dindmica de diversificacion fue evaluada usando la aproximacion de
cadena de Markov Monte Carlo de salto reversible implementadas en el programa
BAMM, Bayesian Analysis of Macroevolutionary Mixtures (Rabosky et al., 2014) que
detecta heterogeneidad de tasas evolutivas estimando el nUmero de regimenes
macroevolutivos distintos. El programa se ejecutdé en ambiente R con el paquete
BAMMtools v 2.1.10 (Rabosky, 2014) donde se determinan los parametros para el
analisis y se crea el archivo divcontrol.txt con las instrucciones de la ejecucion y 10
millones de generaciones. En los archivos de salida revisamos por convergencia
con el programa Tracer v.1.7.2 (Rambaut et al., 2018) y eliminamos el 25% de las
muestras como burn-in. Con el paquere R coda v. 0.19-4 calculamos el tamafo
efectivo de la muestra, los valores de logaritmos de la verosimilitud y en nimero de
tasas de cambio durante la simulacion de MCMC. Los resultados de este analisis
entregan un filograma con los valores de las tasas de diversificacion marcado en

colores y un grafico de tasa de diversificacion en el tiempo.

4.3.5 Andlisis de areas ancestrales

Para inferir la historia biogeografica del linaje realizamos un andlisis de areas
ancestrales en el paquete R BioGeoBEARS (GitHub diciembre 2023) (Matzke,
2013) que usa analisis evolutivo bayesiano y maxima verosimilitud para probar y
seleccionar modelos de como la biogeografia evoluciond en la filogenia bajo dos
modelos. EI modelo DEC (Dispersion-Extincion-Cladogénesis), considera tres
procesos que probablemente participen en la evolucion de la distribucion de las

especies a lo largo del tiempo macroevolutivo, (D) las especies pueden desplazarse
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de una zona a otra por dispersion, (E) las especies pueden extinguirse (localmente)
de una zona y, por ultimo, (C) las especies pueden sufrir cladogénesis, esto es la
division de un linaje en dos (Revell & Harmon, 2022). El segundo modelo es DEC+J
que agrega un cuarto proceso, (J) especiacion por salto o jump speciation, en el que
un linaje se dispersa a un nuevo lugar y simultdneamente se especia (Matzke,
2014).

Estos modelos toman como valores de entrada valores discretos que
corresponden a un conjunto pequefio de areas y luego clasifica cada taxén de
nuestro arbol como presente o ausente en cada éarea. La informacién de
presencia/ausencia entrega los datos de entrada del analisis biogeografico
filogenético con la distribucion de los taxones en las puntas de la filogenia. Fijamos
el numero de estados de caracter en dos areas por especie.

Para establecer el conjunto pequefio de areas geograficas usamos un criterio
latitudinal, que se refleja el clima local. Definimos cinco areas y de norte a sur son:
"Norte grande”, "Valles transversales”, "Centro", "Mediterraneo”, "Templado”. El
area “Norte Grande” ocurre desde el rio Huasco (-28.7° lat.) en la Regién de
Atacama hacia el norte, el area “Valles transversales” ocurre principalmente en la
Region de Coquimbo (-28.7° lat. hasta -32.1° lat.), el area “Centro” ocurre en la
Region de Valparaiso y Metropolitana (-32.1 hasta -34.1° |at.) el area “Mediterraneo”
ocurre en la Region de O’Higgins y Regién del Maule (-34.1 hasta -36.2° lat.) y
finalmente el drea “Templado” ocurre desde la Regién de Nuble (-36.2°) al Sur. Las
presencias de las especies fueron codificadas en estas areas, permitiendo la
pertenencia solo a dos areas por especie. La tasa de salto de especiacion fue de
0.0001, el parametro de especiacion j fue dejado libre. Los resultados se presentan

en una filogenia con las areas ancestrales marcadas en los nodos.

Para evaluar la relacion entre distancia geogréafica y distancia evolutiva
realizamos un analisis de correlacion matricial y un test de Mantel en R usando los
paquetes ape v. 5.7.1 y vegan v. 2.6.4. A partir de nuestra filogenia ultramétrico y
los datos con las especies, latitud y longitud obtenidos del promedio de las

presencias. La matriz de distancia filogenética fue construida desde el arbol con la
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funcion cophenetic del paquete ape. Para la matriz de distancia geografica
convertimos las coordenadas geograficas en coordenadas cartesianas (X, Y, Z)
para calcular la distancia euclidiana entre los puntos geograficos. Luego realizamos
el test de Mantel para evaluar la correlacion entre las matrices de distancia
filogenética y geogréfica para evaluar si la distancia filogenética y la distancia
geografica estan correlacionadas, usando la funcion mantel.randtest del paquete
vegan y obtener un valor p, donde un valor de p pequefio indica una correlacion

significativa.

4.4 RESULTADOS

4.4.1 Datacion de la filogenia

La datacion de la filogenia proporciona una edad de 4.6 (2.1 — 7.8) millones
de afos (My en adelante) para el ancestro comin mas reciente, que corresponde al
momento en que el dispersor llegdé a América del Sur. Esta edad precede a la
estimacion del clado (Schneider & Moore, 2017) que se sitla en 2.06 My (1.1 — 3.5).
Esta diferencia en la datacion puede estar relacionada a la ausencia de sitios
informativos para los linajes lejanos de la mayoria en la placa, en la metodologia
DarTseq para SNPs. Por esta razon preferimos mantener la edad de la dispersion
y del origen del linaje en 2.06 My (1.1 — 3.5). La filogenia datada se presenta en la
Figura 5 y en la Figura 6 estdn marcados los rangos al 95% de la probabilidad
posterior. La primera division del ancestro, edad de la corona, ocurrié hace 1.26 My
(0.62 — 1.9), y creo los ancestros de los actuales subgéneros Haplopappus y
Baylahuen de nuestra propuesta taxonémica, el subgénero Haplopappus incluye 23
especies con distribucién hacia el sur del rango del género (latitud promedio -35.1°)
y el subgénero Baylahuen agrupa 43 especies con distribucidén hacia el norte (latitud
promedio -30.3°). Esta disposicion refleja una relaciéon con dispersion y distancia
geografica que genera barreras reproductivas y separacion de poblaciones

evolucionando en los ejes del nicho climatico al ocupar ambientes disimiles. Luego
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cada rama sufrié divisiones subsecuentes en el tiempo hasta la mas reciente hace

unos 140.000 afios de acuerdo a nuestra filogenia.
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Figura 6 Filogenia datada de Haplopappus y grupo externo de Grindelia, derivada

de un andlisis de 6.052 SNPs mediante el método de coalescencia implementado

en BEAST. Se empled un modelo de reloj relajado optimizado, y se aplicaron dos

calibraciones secundarias mediante distribuciones a priori normales. Los valores de

edad se encuentran anotados en cada nodo del arbol filogenético.
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Figura 7 Filogenia de especies de Haplopappus y outgroup de Grindelia estimada
de 6.052 SNPs usando el método de coalescencia implementado en BEAST,
modelo de reloj relajado optimizado y dos calibraciones secundarias bajo
distribuciones a priori normales. Los valores de edad se indican en cada nodo. Las
barras horizontales sombreadas muestran las densidades posteriores del 95% de

los tiempos de divergencia.

4.4.2 Datos del nicho climatico

De acuerdo a los resultados de la sistematica de Haplopappus presentada
en el capitulo 2, se reconfiguraron las especies incluyendo la asignacion de
individuos, es decir los registros de herbario, a las nuevas especies. De la lista

original se excluyeron 31 registros que se encontraban fuera del rango de
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distribucion de la especie o que presentaban informacion de localidad ambigua,
resultando en un total de 1047 registros para 66 especies de Haplopappus (Tabla
S2 haplo_1047).

Los datos de las variables ambientales de las 66 especies estan en la Tabla
S3 que incluye para cada uno de los 1047 registros los datos de coordenadas
geograficas de latitud y longitud, altura, colector, numero del colector, subgénero,
seccion, serie y datos bioclimaticos de las variables 1 a 19 de Bioclim. Para cada
especie calculamos el promedio de cada variable y de sus coordenadas geografica.
En la Tabla S4 se entrega para las 66 especies de Haplopappus su categoria
taxondmica subgenérica, numero de registros, altura promedio y desviacion
estandar, latitud media, maxima y minimas y rango latitudinal en grados. Los datos
de los ejemplares usados en la filogenia en Tabla S5 que incluye para las 66
especies de Haplopappus localidad, nombre y numero del colector, altura, latitud,
longitud y herbario. Estos datos estan proyectados en un mapa asociado a la

filogenia en la Figura 8.
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Figura 8 Ubicacién geografica de los ejemplares usados en el estudio

molecular asociado a la filogenia que produjeron.

4.4.3 Selecciéon de variables del nicho climético

Iniciamos el estudio de las variables del nicho climatico examinando los datos
de las especies actuales y sin considerar la historia evolutiva. El andlisis de
independencia entre ellas, revelo que existen 8 variables correlacionadas para un
valor de correlacion absoluta por pares de 0.9, mientras otras 11 resultaron
independientes para ese umbral. EI PCA de estas 11 variables se presenta en
graficos de PCA ecoldgico en la Figura 6. Los dos primeros componentes
principales acumulan el 71.9% de la varianza total. El PC1 aporta con 42.9% vy el
PC2 con 29.0%. Las variables con mayor aporte en el PC1 son: bio7 rango anual
de temperatura, bio8 temperatura media del trimestre mas huamedo, bio6
temperatura minima del mes mas frio, biol5 estacionalidad de precipitacion y bio4

estacionalidad de precipitacion. Todas, excepto biol5, estan relacionadas con la
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temperatura. En cuanto al eje PC2, las variables con mayor aporte son: bio3
isotermalidad, bio9 temperatura media del trimestre mas seco, biol3 precipitacion
del mes mas humedo y bio2 rango diurno medio de temperatura, las cuales estan

asociadas tanto a temperatura como a precipitacion.

Variables — PCA

1.0-
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contrib
12

00—~

Dim2 (29.1%)

Dim1 (42 9%)

Contribution of variables to Dim-2

Contributions (%)

Figura 9 Analisis de componentes principales ecolégico, el PC1 explica el 42,9%
de la varianza de los datos, mientras que PC2 explica el 29,0%. En el circulo de
correlacién para la contribucién de las variables al analisis, las flechas de las
variables estan coloreadas de acuerdo a su contribucion en la varianza. Abajo a la
izquierda, histograma con la contribucion de cada variable al PC1, abajo a la

derecha, histograma con la contribucion de cada variable al PC2.
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Seguidamente, examinamos las variables teniendo en cuenta el componente
historico de las relaciones evolutivas mediante el analisis de componentes
principales filogenético. Los resultados sefalan que los dos primeros
componentes principales logran explicar el 85.9 % de la varianza (ver Figura 9), y
las variables que mas contribuyen a dicha varianza estdn asociadas a la
estacionalidad del climay al rango de las variables, caracteristicas propias del clima
mediterraneo en Sudamérica. Estas variables también guardan coherencia con las
seleccionadas para los clados de Norteamérica y Sudamérica, las cuales fueron
abordadas en un capitulo anterior. Este conjunto de variables, vinculado a la historia
evolutiva de Haplopappus, refleja las condiciones ambientales que las especies
ocuparon en el nuevo espacio colonizado. EI componente principal PC1 esta
principalmente vinculado a la temperatura, con las variables clasificadas segun su
contribucion a la varianza, encabezadas por bio4 estacionalidad de la temperatura,
seguida de bio7 rango anual de la temperatura y en menor medida por la
temperatura media y minima de invierno (bioll, bio6 y bio8) y la precipitacion en
invierno (biol6 y biol3). Todas estas variables estan relacionadas a la
estacionalidad o diferencias en régimen de temperatura y precipitacion, condiciones
estrechamente asociados a las estaciones del afio, un rasgo caracteristico de climas
con estaciones bien definidas, como el clima mediterrdneo. Este eje separa las
especies en funcion del subgénero a través de variables asociadas a la
temporalidad climatica. Los valores mas bajos indican una mayor estacionalidad de
la temperatura y una mayor variacion anual de la temperatura, discriminando
principalmente las especies del subgénero Baylahuen. Por otro lado, los valores
mas altos indican una menor estacionalidad y un menor rango anual de temperatura,
agrupando asi a las especies del subgénero Haplopappus. EI componente principal
PC2 esta asociado principalmente a la precipitacion en verano y las precipitaciones
en invierno, que corresponden a la precipitacién en el trimestre mas seco biol7 y
en el mes mas seco biol4. También incluye a la precipitacion del trimestre mas
calido biol8, la precipitacion anual biol2. Para las precipitaciones en invierno,
incluye las variables de lluvia en el mes mas humedo biol3, la lluvia en el trimestre

mas humedo biol6 y la precipitacion en el mes mas frio biol19. El PC2 separa las
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especies principalmente por la lluvia en verano, la precipitacién anual y la lluvia en
invierno, los valores mayores indican veranos muy secos, alta aridez y poca lluvia
en invierno, aqui se agrupan las especies del sub género Baylahuen y algunas
especies del sub genero Haplopappus asociadas a mayor aridez; los valores
menores sefialan mayores precipitaciones en verano, mayor precipitacion anual e
inviernos con mas lluvia, aqui se agrupan exclusivamente especies del sub genero
Haplopappus. Este analisis sugiere diversificacion por evolucion adaptativa en el

nicho climatico en los clados a causa de climas diferentes.
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Figura 10 Analisis de componentes principales filogenético. a) Espacio filoclimatico
del género Haplopappus, los circulos representan las puntuaciones medias de las
variables para cada taxén. Los colores indican los subgéneros Haplopappus y
Baylahuen. b) Espacio filoclimatico del género Haplopappus, los circulos

representan las puntuaciones medias de las variables para cada taxén. Los colores
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indican los siete clados que corresponden a las Secciones. ¢) histograma con la
contribucion de cada variable al PC1. d) histograma con la contribucion de cada
variable al PC2.

A partir de este andlisis seleccionamos las variables que acumulan mayor
varianza en los datos climaticos y con mayor importancia en el proceso de
diversificacion del linaje para nuestras siguientes comparaciones. Las cinco
variables climaticas seleccionadas son: bio4 estacionalidad de la temperatura, bio7
rango anual de temperatura, bio 17 precipitacion del trimestre mas seco, biol8
precipitacion del trimestre mas calido y biol2 precipitacién anual. Estas variables
estan relacionadas con la estacionalidad del clima y rango de las variables,
caracteristicas propias del clima mediterraneo de Sudamérica y son similares a las
seleccionadas en la superposiciéon de nicho entre Norteamérica y Sudamérica
tratado en el Capitulo 3. Este grupo de variables relacionadas con la historia
evolutiva refleja las condiciones ambientales del nuevo espacio colonizado donde

ocurrio la diversificacion y evolucion de Haplopappus.

4.4.4 Andlisis de la evolucion de las variables del nicho

La sefial filogenética para lambda de Pagel A, presentd valor A=1 para la
variable precipitacion anual biol2 y valores altos, cercanos a uno para la altura,
precipitacion del trimestre mas seco biol7 y precipitacion del trimestre mas calido
bio18 (A=0.95, 0.83 y 0.79 respectivamente). Estos valores indican correlacion con
un proceso evolutivo esperado bajo evolucion browniana. Para la estacionalidad de
la temperatura bio4 y el rango anual de la temperatura bio7, lambda presenté un
valor intermedio entre cero y uno (A=0.61 en ambos casos), este valor indicando
gue otro modelo de evolucién explica mejor la correlaciéon entre especies. El kappa
de Pagel presento valor cero para las variables altura, precipitacion del trimestre
mas seco biol7, precipitacion del trimestre mas céalido biol8 y rango anual de la
temperatura bio7 (j=0), indicando que la cantidad de evolucion esta asociada

anicamente con el evento de especiacion, es decir, evolucién puntuada. Otras dos



106

variables, la estacionalidad de la temperatura bio4 (j=0.62) y precipitacion anual
biol2 (j=0.19), presentaron un valor de kappa intermedio entre uno y cero. Estos
valores indican que las ramas mas largas contribuyen mas a la evolucion de la
variable, y est4 asociado a evolucion adaptativa. Delta de Pagel presenta valores
menores de uno para la variable precipitacion anual bio12 (0.57) y para altura (0.74),
estos valores de delta menores a uno, indican que la evolucién reciente ha sido
comparativamente lenta en estas variables. Las otras cuatro variables climaticas,
rango anual de la temperatura bio7, estacionalidad de la temperatura bio4,
precipitacion del trimestre méas céalido biol8 y precipitacion del trimestre mas seco
biol7, entregan valores mayores de uno, entre 1.24 al valor maximo de 1.66 para la
variable estacionalidad de la temperatura bio4. Los valores de delta mayores de uno
indican que la evolucion reciente ha sido relativamente rdpida. Los valores de

lambda, kappa y delta en la Tabla 4.

. lambda de | kappa de delta de ajuste de

Variable Pagel Pagel Pagel modelo
Estacionalidad de la temperatura bio4 0.61 0.62 1.66 ou
Rango anual de la temperatura bio7 0.61 0 2.2 ou
Precipitacién del trimestre mas seco biol7 0.83 0 1.24 BM
Precipitacién del trimestre mas célido bio18 0.79 0 1.44 ou
Precipitacién anual bio12 1.00 0.19 0.57 BM
altura 0.95 0 0.74 BM

Tabla 4 Sefal filogenética para las cinco variables méas importantes que
caracterizan el nicho climatico mas la altura en el género Haplopappus. Se entrega
los valores de lambda, kappa y delta de Pagel. La columna de la derecha indica el

modelo seleccionado por ajuste con AlCc

La evaluacion por ajuste de modelo macroevolutivo para las variables
estacionalidad de la temperatura bio4, rango anual de la temperatura bio7 y
precipitacion del trimestre mas calido biol8 revel6 mejor ajuste al modelo de
evolucion OU favoreciendo un modelo de evolucién adaptativa que ajusta el paso

aleatorio a una tendencia (8) que es el 6ptimo para el valor de la variable y con una
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fuerza de atraccioén (a), que restringe el cambio de un rasgo lejos de su 6ptimo. El
pardmetro de seleccion refleja un proceso evolutivo que puede estar
estabilizandose en el valor del rasgo ancestral, o puede divergir cuando el 6ptimo
fuerza al clado a evolucionar alejdndose de su ancestro. (Hernandez et al., 2013).
Mientras que las variables precipitacion del trimestre méas seco biol7 y precipitacion
anual biol12 presentaron mejor ajuste al modelo de evolucion browniano, indicando
evolucion neutral en estas variables del nicho.

En resumen, el andlisis del modo de evolucién de las variables indica que la
variable estacionalidad de temperatura bio4 se ajusta a un proceso OU de
tendencia, donde el cambio de la variable se mueve hacia un 6ptimo adaptativo, la
sefal kappa indica que el cambio ocurre en las ramas y la sefial delta indica que la
evolucion reciente ha sido rapida. La variable rango anual de la temperatura bio7
se ajusta a un proceso OU de tendencia, donde el cambio de la variable se mueve
hacia un 6ptimo adaptativo, mientras kappa indica que el cambio ocurre en los
nodos y la evolucion reciente ha sido rapida. La variable precipitacion del trimestre
mas seco biol7 se ajusta a un modelo de evolucion browniano, el cambio ocurre
en los nodos y la evolucién reciente ha sido medianamente rapida. La variable
precipitacion del trimestre mas célido biol8 se ajusta a un proceso OU de
tendencia, donde el cambio de la variable se mueve hacia un 6ptimo adaptativo, el
cambio ocurre en los nodos y la evolucion reciente ha sido medianamente répida.
La variable precipitacion anual biol2 se ajusta a un modelo de evolucién
estrictamente browniano, el cambio ocurre en las ramas y la evolucion reciente ha

sido lenta.

La estimacion de estado ancestral de la variable climatica bio4,
estacionalidad de la temperatura, (es la desviacion estandar de los promedios
mensuales de la temperatura) estima un valor en el ancestro comin mas reciente
(MRCA de aqui en adelante) en 33.9°C con intervalo de confianza al 95% entre 28.4
- 39.5°C, mientras que la disparificacion del rango en las especies actuales varia
entre 19.5°C y 46.6°C (Figura 11 a). La reconstruccion del estado ancestral de la

variable estacionalidad de la temperatura, bio4, presenta una notable variacion
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entre los clados asociados a nuestras series taxondémicas, reforzando la importancia
de este rasgo en la evolucion del género y el uso del habitat. La asociacion entre la
estacionalidad de la temperatura bio4 y las series ocurre en ambos subgéneros.
Para la variable de rango anual de la temperatura, bio7, estima el valor
ancestral en el MRCA en 2.25°C con intervalo de confianza al 95% entre 1.96 °C y
2.25 °C, mientras que la disparificacion del rango en las especies actuales varia
entre 1.37 °C y 2.69 °C (Figura 11 c). Los estados ancestrales para el rango anual
de temperatura, bio7, distingue en el subgénero Baylahuen a las secciones
Remyanus (V) y Baylahuen (VI) una historia de mayor rango anual de temperatura
que para el resto del subgénero. En la seccion Coquimbensis (VII) indica una
tendencia hacia menor rango anual de temperatura. En el subgénero Haplopappus,
asociado en general a mayor rango anual de temperatura, destaca la divergencia
de las historias en la serie Stolpii donde dentro del clado las especies divergen
evolucionando a mayor rango anual de temperatura y otro grupo a menor rango,

sugiriendo evolucién adaptativa.
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Figura 11 Izquierda. Reconstruccion estado ancestral, proyeccion de la variable
sobre el arbol de Haplopappus. El gradiente de color muestra los valores de rasgos
observados en las puntas o estimados en las ramas y nodos. Derecha. Cambio de
tasa de la variable, los tamafos del circulo muestran la probabilidad posterior de
cambio de tasa en la rama y los colores de la rama muestran los regimenes con pp
de cambio de régimen >0,25. Arriba, a y b, la variable bio4 estacionalidad de la

temperatura. Abajo, cy d, la variable bio7 rango anual de la temperatura.
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Las variables climética biol7 precipitacion del trimestre mas seco y biol8
precipitacion del trimestre mas calido, ambas asociadas al PC2. La precipitacion del
trimestre mas seco (la lluvia en verano en nuestra area de estudio), biol7, estima
su valor en el MRCA en 24.0 mm con intervalo de confianza al 95% entre 0.0 — 53
mm, mientras que su disparificacion de las especies actuales varia ente 0.0 mm y
190 mm de lluvia en el trimestre mas seco (Figura 9 a). Los estados ancestrales
para la variable precipitacion del trimestre mas seco biol7, revela para todo el
subgénero Baylahuen valores muy bajos, para los nodos ancestrales y recientes,
de precipitacion para la estacion seca y divergencia a lo largo de la rama terminal
en las especies H. punctatus y H. taeda sugiriendo evoluciéon adaptativa. El
subgénero Haplopappus revela en sus nodos ancestrales evolucion a valores de
mayor precipitacion en la temporada seca, valores que se mantienen en solo en la
serie Haplopappus, pero se revierte en las serie Pinnatifidus y Velutinus de modo
independiente de regreso hacia condicion de sequia en verano, revelando un patron
de variacion temporal en la historia evolutiva del linaje para este rasgo.

La precipitacion del trimestre mas calido (también corresponde a la lluvia en
verano en nuestra area de estudio), bio18, estima su valor en el MRCA en 26.7 mm
con intervalo de confianza al 95% entre 0.0 — 59 mm, mientras que su disparificacion
de las especies actuales varia ente 0.0 mm y 195 mm de lluvia en el trimestre mas
calido (Figura 9 c). Los estados ancestrales para la variable precipitacién del
trimestre mas calido bio18, son muy similares a la que presenta biol7, pero revela
cambio evolutivo hacia valores de mayor precipitacion en el trimestre mas céalido en
las morfoespecies del desierto de Atacama donde H rigidus aff. y H. villanuevae aff.,
evolucionan hacia mayor lluvia en verano coherente con el régimen climatico de
alisios con lluvia de verano que existe en esta latitud. Por su parte H rigidus que vive
mas al sur y fuera del area de influencia de la lluvia de verano mantiene el caracter
ancestral de adaptacién a muy baja precipitacion en el trimestre mas calido. Este
analisis ayuda a explicar las diferencias en este linaje de estas candidatas a

especies.
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Figura 12 lzquierda. Reconstruccion estado ancestral, proyeccion de la variable
sobre el arbol de Haplopappus. El gradiente de color muestra los valores de rasgos
observados en las puntas o estimados en las ramas y nodos. Derecha. Cambio de
tasa de la variable, los tamafios del circulo muestran la probabilidad posterior de
cambio de tasa en la rama y los colores de la rama muestran los regimenes con pp
de cambio de régimen >0,25. Arriba, a y b, la variable biol7 precipitacion del
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trimestre mas seco. Abajo, c y d, la variable bio18 precipitacion del trimestre mas

calido.

La estimacion de estado ancestral de la variable climatica bio12, precipitacion
anual, asociada al PC2, biol2, estima el valor en el MRCA en 534.0 mm con
intervalo de confianza al 95% entre 239 — 829 mm, mientras que su disparificacion
de las especies actuales varia ente 15.7 mm y 1922 mm de lluvia anual (Figura 12
a). Los estados ancestrales para la variable precipitacion anual biol2, en el
subgénero Haplopappus revela evolucion hacia mayor lluvia al afio en todo el linaje,
desde 530 mm en el ancestro del género hacia valores de 850 a 1000 mm de
precipitacion al afio hace 07 -0.7 My, tendencia que se mantiene solo en la seccién
[l Haplopappus y que incluso se intensifica hasta valores de 1900 mm de
precipitacion al afio en la serie Haplopappus, mientras que en su serie hermana
Velutinus la tendencia se revierte hacia menor precipitaciéon anual con valores de
550 mm al afio. Lo mismo ocurre de modo independiente en la seccion Il Pinnatifidus
que presenta un tendencia hacia menor precipitacién anual, pero presentando
notablemente disparificacion en las ramas terminales. La especie H. litoralis muestra
cambio evolutivo a lo largo de su rama terminal hacia menor lluvia al afio (pero
habita muy cerca de la costa). Lo mismo ocurre con la especie H. pulchellus en la
serie Velutinus que también muestra cambio evolutivo a lo largo de su rama terminal
hacia menor lluvia al afio. El subgénero Baylahuen revela que desde sus nodos
ancestrales se produce evolucion a valores de menor precipitacion anual en todo el
clado, excepto en la seccion IV Remyanus donde tiende a mantener el valor
ancestral en torno a 430 mm. La seccion V Baylahuen muestra evolucion hacia
valores extremos de baja precipitacion anual. Las especies H. poeppigianus, H.
foliosus, H. ovalifolius, H. punctatus, H. litoralis aff. y H. baccharidiformis muestran
cambio evolutivo a lo largo de su rama terminal hacia valores de mayor precipitacion

anual, sugiriendo evolucion adaptativa.

La variable topografica altura estima el valor en su MRCA en 1482 msnm

con intervalo de confianza al 95% entre 928 — 2035 msnm, mientras que su
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disparificacion de las especies actuales varia ente 68 msnm y 3486 msnm (Figura
13 c¢). Los estados ancestrales para la variable topografica de altura, en el
subgénero Baylahuen muestra estar correlacionada con las Secciones, de esta
manera la seccion VII Coquimbensis presenta una tendencia hacia menor altitud
desde los 854 msnm en el ancestro hasta unos 400-500 msnm. La seccion VI
Racemiger presenta una tendencia hacia mayor altitud, que es mas fuerte en la
serie Pinea, desde 1157 msnm en el ancestro hacia altitud de 1700 — 2000 msnm.
La seccién V Baylahuen presenta la mas notable evolucion hacia mayor altitud,
donde desde su ancestro a 1800 msnm avanza hasta los 3000 msnm. La seccion
IV Remyanus tiende a mantener los valores ancestrales de altura geografica. En el
Subgénero Haplopappus la altura geografica varia en las Secciones y solo muestra
tendencia hacia valores de mayor o menor altitud en las especies hermanas o en

las ramas terminales.
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Figura 13 Izquierda. Reconstruccion estado ancestral, proyeccion de la variable
sobre el arbol de Haplopappus. El gradiente de color muestra los valores de rasgos
observados en las puntas o estimados en las ramas y nodos. Derecha. Cambio de
tasa de la variable, los tamafios del circulo muestran la probabilidad posterior de
cambio de tasa en la rama y los colores de la rama muestran los regimenes con pp
de cambio de régimen >0,25. Arriba, a y b, la variable bio12 precipitacién anual.
Abajo, cy d, la variable altura
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Para conocer si la tasa de cambio de las variables permanecié constante o
fue heterogénea en el tiempo o entre los diferentes clados usando la aproximacion
bayesiana de MCMCij para las variables del nicho climatico, bio4 estacionalidad de
la temperatura, bio7 rango anual de la temperatura, biol2 precipitacion media anual,
biol7 precipitacion del trimestre mas seco, biol8 precipitacion del trimestre mas
calido, y para una variable topografica, la altitud geografica. Los resultados del
andlisis de heterogeneidad en la tasa, entrega para cada variable el nUmero medio
de cambios de tasa detectado, su desviacién estandar y el intervalo de alta densidad
de probabilidad del 95%. Para cada variable evaluada se entrega un grafico con la
muestra posterior para un arbol con los diferentes regimenes con mas de 0.25% de
probabilidad posterior y con circulos indicando cuyo tamafio muestran la
probabilidad posterior de cambio de tasa en la rama. Resultados en la Tabla 8.

Variable evaluada por cambio de tasa cambios de tasa |desv estandar |Menor HPD 95 |Mayor HDP 95
Estacionalidad de la temperatura bio4 11.3 3.2 5 17
Rango anual de la temperatura bio7 13 2.7 8 18
Precipitacion del trimestre mds seco biol7 19.7 5.4 11 26
Precipitacion del trimestre mas calido bio18 14.8 2.5 9 19
Precipitacion anual bio12 14.9 3.3 8 20
altura 11.9 3.3 5 18

Tabla 5 Estadistica de analisis de cambio de tasa en las diferentes ramas y clados
del arbol de Haplopappus usando la aproximacion bayesiana de MCMCrj para seis
rasgos evaluados. Se indica el nimero medio de cambios de tasa entre regimenes,
su desviacion estandar en la muestra posterior y el intervalo de alta densidad de
probabilidad del 95%.

En la variable estacionalidad de la temperatura, bio4, detectamos 11
cambios de tasa (desviacion estandar SD = 3.2), y de ellos 3 con PP>0.25 (Figura
11 b). El estado ancestral de 33.9°C se mantiene en la primera division alopatrica
del linaje que separa los dos subgéneros hacia el norte y el sur, el primer cambia de
tasa fue detectado hace 1.18 My en el Subgénero Baylahuen donde cambia a
valores menores cercanos a 30°C para las Secciones V Baylahuen, VI Racemiger

y VII Coquimbensis. Por su parte la seccion IV Remyanus y el Subgénero
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Haplopappus mantiene el estado ancestral. Posteriormente, hace uno 0.38 My en
la seccion IV Remyanus ocurre una serie de cambios de tasa independientes en
cada linaje que conduce a las especies actuales hacia valores de menor variabilidad
estacional de la temperatura, donde destaca H. multifolius hacia un valor extremo
menor de 13°C, y H. taeda hacia valores de 15°C. Otro importante cambio de tasa
ocurre hace unos 0.35 My en el linaje de H. baccharidiformis también hacia valores
de menor estacionalidad de temperatura. Por su parte, en el Subgénero
Haplopappus destaca un cambio de tasa a valores de mayor estacionalidad de
temperatura hace unos 0.44 My en el linaje ancestral de H. chrysanthemifolius y H.
valparadisiacus. Otro cambio importante en el subgénero Haplopappus ocurre hace
0.28 My en el nodo de division de H. pulchellus y H. arbutoides, donde el primero
cambia hacia mayor menor variacion (13°C) y crece a menor altitud y el segundo
hacia valores de mayor estacionalidad de temperatura (30°C) y crece a mayor
altitud. Los resultados muestran que la variable estacionalidad de la temperatura,
bio4, esta relacionada con la evolucion del Subgénero Baylahuen excluida la
secciéon IV Remyanus (Figura 8 b). Este cambio de tasa hacia una temperatura mas
homogénea a lo largo del afio, se ajusta también con la dispersién geogréfica del
linaje hacia el norte (Figura 17) lo que fortalece el aislamiento reproductivo y la
diversificacion. ElI cambio evolutivo en estacionalidad de la temperatura esta
también correlacionado con el origen de las especies H. baccharidiformis y H.
pulchellus, donde también concurre un evento de dispersion geografica (Figura 17).
El origen de la especie H. angustifolius también esta correlacionado con cambio
evolutivo en esta variable, pero en este caso sin concurrir cambio en el area
geografica, los que nos sefala evolucidn simpétrica correlacionada con otro eje del
nicho ecoldgico.

En la variable rango anual de la temperatura, bio7, detectamos 13 cambios
de tasa (desviacion estandar SD = 2.7) y de ellos 7 con PP>0.25 (Figura 11 d). El
estado ancestral de 2.25°C (1.96 - 2.25 °C) se mantiene para casi la totalidad del
Subgénero Haplopappus y para la mitad del sub genero Baylahuen. El primer
cambio de tasa se detecta en el Subgénero Baylahuen en el ancestro de la serie

Coquimbensis hace 0.94 My hacia temperatura con menor variaciéon anual en el
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rango (1.5°C), en esta misma rama posteriormente hace 0.87 My se detecta un
nuevo cambio regresando a valores mas amplios de temperatura (2.4°C) en nuestra
serie Cerberoanus. En la serie Parvifolius se detecta 2 cambios de tasa de regreso
hacia valores mayores, en el linaje de H. ovalifolius hace 0.18 My aumentando
(2.2°C) y en el linaje de la especie H. punctatus hace 0.33 My (2.2°C). Otro cambio
menor ocurre en la serie Philippi hace 0.86 My hacia menor rango de temperatura
(1.8°C). En el Subgénero Haplopappus se detecta dos cambios importantes, uno en
el ancestro de las especies H. valparadisiacus y H. chrysanthemifolius hace 0.52
My hacia menor rango anual de temperatura (1.2 °C) y en el ancestro de la especie
H. litoralis hace 0.37 My a menor rango (1.1°C). El rango anual de temperatura, bio7
(Figura 8 d), esta correlacionada con la evolucién de cuatro clados y tres especies
independientes. La seccién VII Coquimbensis del subgénero Haplopappus muestra
cambio de tasa hacia climas de temperatura con menor variacion diaria y anual,
indicando evolucion adaptativa en este eje del nicho. El andlisis de areas
ancestrales no muestra cambio de area (Figura 17), aunque desde los datos de
ocurrencia de las especies es posible observar distribuciones alopétricas. La serie
Cerberoanus de esta seccion VII Coquimbensis muestra un cambio de tasa de
regreso hacia climas con mayor rango anual de temperatura, sugiriendo evolucién
adaptativa en este eje del nicho climatico. Aqui solo H. poeppigianus esta asociada
con cambio en el rango geografico, sugiriendo especiacion alopatrica, mientras H.
angustifolius se mantiene en la misma area ancestral del linaje. Las especies H.
valparadisiacus y H. chrysanthemifolius estan correlacionadas a cambio evolutivo
hacia clima con menor rango anual de temperatura y a una distribucién muy
restringida a la cercania de la costa. La especie H. litoralis esta correlacionada a
cambio evolutivo hacia menor rango anual de temperatura y en este caso a asociada
a dispersion geografica hacia el norte, sugiriendo evolucién alopatrica. El origen de
la especie H. ovalifolius esta correlacionada a cambio evolutivo hacia clima con
mayor rango anual de temperatura y cambio en su area geografica hacia las
montafias del centro de Chile, sugiriendo evolucion alopatrica y posiblemente

evidencia de oscilaciones climaticas que la restringieron al clima de la montafia.
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En la variable precipitacion media anual, bio12, detectamos 15 cambios de
tasa (desviacion estandar SD = 3.3) y de ellos 11 con PP>0.25 (Figura 13 b). El
estado ancestral de 534 mm (239 - 829 mm) sufre un cambio de tasa en la primera
division del linaje, hace 1.26 My y separa el Subgénero Baylahuen hacia menor pp.
anual (425 mm) y en Subgénero Haplopappus hacia mayor pp. anual (816 mm). En
el Subgénero Haplopappus, en el ancestro del linaje de la seccion Il Haplopappus
hace 1.06 My hay un cambio de tasa hacia mayor pp. (1090 mm), condicién que se
mantiene en toda la serie Haplopappus, mientras que en la serie hermana Velutinus
hace 0.72 My ocurre un cambio hacia menor pp. anual (863 mm), en este mismo
linaje, hace 0.49 My ocurre un cambio en el linaje de la especie H. longipes de
regreso a mayor pp. (1035 mm). Mientras en la hermana seccion Il Pinnatifidus
ocurre una serie de cambios de tasa independientes hacia valores de menor pp.
anual. Hace 0.74 My en el ancestro de la serie Pinnatifidus ocurre un fuerte cambio
hacia menor pp. anual (688 mm), en la serie hermana Stolpii hace 0.56 My también
ocurre otro fuerte cambio hacia menor pp. anual (667 mm). En esta serie hace 0.18
My ocurre un fuerte cambio hacia mayor pp. (1679 mm) en el ancestro de H.
glutinosus aff. En el Subgénero Baylahuen la primera division hace 1.18 My, el
ancestro de la serie Remyanus se mantiene en el valor de pp. anual (430 mm) y
hace 0.75 My el ancestro de H. taeda muestra un cambio hacia mayor pp. (453 mm).
Por su parte las Secciones Baylahuen, Racemiger y Coquimbensis desde hace 1.14
My tienden a mantener el valor ancestral de baja pp. anual (360 mm). Solo
detectamos un cambio de tasa el linaje del ancestro de H. punctatus y H. litoralis
aff. hacia mayor pp. anual (534 mm), y donde hace 0.33 My el ancestro de H.
punctatus avanza a un valor aun mayor de pp. anual (850 mm). La precipitacion
media anual, biol2, (Figura 10 b) es decir, la cantidad promedio de lluvia al afio,
esta correlacionada al cambio evolutivo de las secciones y las series en el
subgénero Haplopappus, de distribucién mas surefia y con mayor cantidad de lluvia
al afio. Aqui, la serie Pinnatifidus esta correlacionada a cambio evolutivo hacia
menor precipitacion anual y en su serie hermana Stolpii también esta correlacionada
a cambio evolutivo hacia menor precipitacion anual, el cambio esta asociado en

ambas series con dispersidn a una nueva area geografica (Figura 22), sugiriendo
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evolucion alopatrica seguida de evolucion adaptativa en este eje del nicho. La
precipitacion media anual estad relacionada con la evolucion del subgénero
Baylahuen adaptado a clima mas seco, con la excepcion de su seccion IV
Remyanus que se mantiene en clima algo mas humedo y asociado a altura
geografica, en la cordillera 'y cimas de cerros. Este patrén también sugiere evidencia
de oscilaciones climaticas del pleistoceno que la restringieron al clima de montafias.
La especie H. taeda esta correlacionada a cambio evolutivo hacia clima con mayor
precipitacion y es alopétrica con el resto de especies de su serie que viven mas al
norte y a menor altitud. El origen de las especies H. punctatus y H. litoralis aff. esta
correlacionado a cambio evolutivo hacia mayor precipitacion anual y asociado a
dispersién a una nueva area geografica al sur del rango de su clado, sugiriendo
evolucion alopatrica seguida de evolucién adaptativa en este eje del nicho. El origen
de la especie H. baccharidiformis esta correlacionado a cambio evolutivo hacia
mayor precipitacion anual y asociado a dispersion a una nueva area geografica muy
al sur del rango de las otras cinco especies de su serie, también sugiriendo
evolucion alopatrica seguida de evolucion adaptativa en este eje del nicho.

En la variable precipitacion del trimestre mas seco, biol7, detectamos 20
cambios de tasa (desviacion estdndar SD = 5.4) y de ellos 13 con PP>0.25 (Figura
12 b). El estado ancestral de 24 mm (0 - 53 mm) se mantiene en casi todo el
subgénero Baylahuen y en las ramas ancestrales del Subgénero Haplopappus
hasta 0.89 My. En el ancestro del subgénero Baylahuen el estado ancestral de la
pp. del trimestre mas seco es de 16 mm, y disminuye gradualmente sin indicar
cambio en la tasa a valores de 4 a 5 mm en el ancestro de las series Parvifolius y
Coquimbensis y hasta 2 mm en el ancestro de la serie Cerberoanus. Hace 0.64 My
en el ancestro de las especies H. punctatus y H. litoralis aff. en la serie Parvifolius,
detectamos un drastico cambio a mayor pp. en el trimestre mas seco (15 mm). En
la seccion VI Racemiger, el ancestro de H. baccharidiformis sufre un cambio de tasa
de 4.7 mm a 14.6 mm. Por su parte en el subgénero Haplopappus detectamos 6
cambios asociados a clados y otros cuatro asociados a una sola especie. El primer
cambio de tasa fue detectado hace 0.74 My en el ancestro de la serie Pinnatifidus

hacia menor pp. en el trimestre mas seco, desde 41 mm hacia 28.8) mm. También
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muestran cambios a mayores valores de pp. en el trimestre mas seco los ancestros
de la serie Grindelioides (0.63 My, 61 mm), los ancestros de la serie Stolpii (0.56
My, 36 mm) y de la serie Haplopappus (0.48 My, 58 mm) también hacia mayor pp.
en verano. Lo mismo ocurre en la serie Velutinus, donde los ancestros de las
especies H. longipes y H. glabratus (0.49 My, 40 mm), de las especies H.
nahuelbutae y H. glutinosus (0.48 My, 98 mm), y de las especies H. bustillosianus y
H paucidentatus (0.56 My, 112 mm) también muestran un cambio de tasa hacia
mayor pp. en verano. Los ancestros de las especies H. velutinus (0.24 My, 16 mm)
y H. arbutoides (0.28 My, 15 mm) también presentan cambios de tasa
independientes a valores menores de pp. en verano. La precipitacion del trimestre
mas seco, biol7, esto es la lluvia de verano muestra un patrén en parte similar al
que presenta la precipitacion anual, biol2. La cantidad de lluvia de verano esta
correlacionada al cambio evolutivo de las seccién | Grindelioides y las series
Haplopappus y Velutinus de la seccion Il Haplopappus que no son distinguidas en
el andlisis de la variacion evolutiva de la precipitacion anual. El origen de la seccion
| Grindelioides esta correlacionada a cambio evolutivo hacia mayor precipitacion en
verano. En la serie Il Haplopappus, el origen de las especies H. bustillosianus y H
paucidentatus esta correlacionado a cambio evolutivo hacia mayor precipitacion en
verano. En la serie Velutinus, el origen de las especies H. longipes y H. glabratus
esta correlacionado a cambio evolutivo hacia mayor precipitacién anual y asociado
a dispersion a una nueva area geografica al sur del rango de su clado, sugiriendo
evolucion alopatrica seguida de evolucidén adaptativa en este eje del nicho y también
asociado mayor a altura geografica en la cordillera, sugiriendo evolucion alopatrica
posiblemente seguida de evolucién adaptativa en este eje del nicho. En la serie I
Haplopappus el origen de las especies H. nahuelbutae y H. glutinosus esta
correlacionado a cambio evolutivo hacia mayor precipitacion en verano y asociado
menor altitud, sugiriendo evolucion alopatrica y también evolucién adaptativa en
este eje del nicho.

En la variable precipitacion del trimestre mas calido, bio18, detectamos 20
cambios de tasa (desviacion estandar SD = 5.4) y de ellos 13 con PP>0.25 (Figura

12 d). El estado ancestral de sequia en verano se intensifica en todo el subgénero
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Baylahuen y solo sefiala un importante cambio de tasa evolutiva hacia mayor lluvia
en verano en el ancestro de las especies H rigidus aff. y H. villanuevae aff., en el
extremo norte de la distribucion del género y que esta relacionado con el régimen
de lluvias en verano de la zona. El subgénero Haplopappus concentra seis
diferentes regimenes de tasa evolutiva, donde la seccidon Haplopappus muestra una
activa dindmica de cambio, primero hacia mayor lluvia en verano en el ancestro y
posteriormente revierte con cambio hacia menor lluvia en verano en la serie
Velutinus. La serie Haplopappus también presenta cambios de tasa hacia mayor
lluvia de verano. Las secciones Grindelioidae y Pinnatifidus también presentan
cambios de tasa en ramas independientes para tres pares de especies hacia mayor
o menor lluvia en verano y asociados a cambio de area geogréfica.

En la variable topografica de altura, a pesar de presentar una notable
disparificacion entre las especies actuales, detectamos 15 cambios de tasa
(desviacion estandar SD = 2.5) menores y solo uno de ellos con PP>0.25 (Figura
13 d). El estado ancestral es de 1482 msnm (928 — 2035) y detectamos una cambio
de tasa hace 1.14 My en el linaje ancestral de la seccion V Baylahuen hacia mayor

altura, a 1812 msnm.

El andlisis de diversificacion a través del tiempo se muestra en el grafico de
acumulacion de especies en el tiempo en la Figura 14. Desde la curva de especies
a través del tiempo trazamos lineas verticales en cada evento de acumulacién de
linaje para conocer a que nodos corresponde en la filogenia. La tasa de
diversificacion es de 2.77 eventos/millon afios por linaje.

Al comparar la curva de acumulacién de especies en el tiempo con los
eventos climaticos (Loulergue et al.,, 2008; Hansen & Sato, 2011) asociados
temporalmente, encontramos una coincidencia entre la tasa de diversificacion,
expresada en la pendiente de la curva y los periodos glaciares e interglaciares
(Figura 15). La diversificacion, estimada como acumulacion de especies en el
tiempo esta sorprendentemente asociada a los ciclos interglaciares largos de
100.000 afios que se establecieron hace aproximadamente 800.000 afios en la

transicion del Pleistoceno Medio. Los periodos de mayor tasa de diversificacion
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coinciden con siete periodos interglaciares de mayor temperatura. Los periodos
glaciares coinciden con periodos de estasis en la diversificacion donde no se
registra aparicion de nuevas especies. sin embargo, se destaca un unico periodo
glaciar, ubicado entre 250.000 a 320.000 afios atrds que exhibe una elevada
diversificacion. Este proceso de activa generacion de especies en el linaje
Baylahuen, que habita en el Norte de Chile. En esta region, el impacto de la
glaciacion se traduce en un aumento de las precipitaciones y en la creacion de

ambientes mas favorables para las plantas de zonas aridas.
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Figura 14 Diversificacion del género Haplopappus presentada en grafico de
acumulacion de linajes en el tiempo LTT. Arriba diagrama LTT para la filogenia de
Haplopappus. Abajo arbol donde la lineas azules marcan cada evento de

acumulacion de especie y su posicion temporal.
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Figura 15 Diversificacion asociada a ciclos interglaciares. Gréfico inferior, la curva
de acumulacion de especies en el tiempo. El gréfico superior, estimacion de la
temperatura del pasado en los ultimos 800.000 afios. Los periodos glaciares se
marcan con sombreado gris y coinciden con periodos de estasis en la
diversificacion. Los periodos de mayor tasa de diversificacién coinciden con los
periodos interglaciares de mayor temperatura. EI sombreado azul muestra un
periodo glaciar, pero con alta diversificacion que ocurre por la generacion de

especies en el linaje Baylahuen que habita en el Norte de Chile.

El andlisis de diversificacion, realizado para identificar la heterogeneidad en
la tasa evolutiva mediante BAMM en la filogenia de Haplopappus, revela una

elevada tasa de diversificacion al inicio de la filogenia, seguida de una disminucion
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gradual de manera logaritmica hacia el presente (ver Figura 16). El andlisis no
identific6 cambios en el régimen macroevolutivo que pudieran explicar la

diversificacion en las ramas del arbol filogenético.

10
8.2
63 _gicoa"glﬁsﬁjlfs aff
4 5 : iE\I aff
. ﬂ aﬁ‘%%zgiggj”s aff
0 81 —8}.§ﬁ(asanqs}weml folius
—du ﬁn}rs
_{mﬁé hus
ﬁyﬂp lus
” ue 1‘3 aff
—r aoa‘re!';s aff
— e jer_aff
cc aﬁr%brmls
_{ noymsfz ractor,
;é%%ﬁ% fr a
_omusei‘r‘r:l nsis_aff
Hdoserlcola
Ena
| %ﬁ?a i
i_angustifol ?us‘a‘%g
29
e 20
0
‘o
L
(&)
o 15
(%]
]
S
= 101
(%]
S
5 =]
O =

I I | I I | I
1.2 1.0 08 0.6 04 0.2 0.0
tiempo antes del presente
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4.45 Andlisis de areas ancestrales

La codificacion de las areas geogréficas de presencia de las especies en
cinco areas definidas para nuestro estudio se entrega en material suplementario
(Figura S17). El ajuste para los dos modelos evaluados DEC (dispersion-extincion-
cladogénesis) y DEC+J entrega para el modelo DEC AICwt = 0.0032 y para el
modelo DEC+J AICwt = 0.9968 (p=0.00024), es decir rechaza fuertemente el
modelo nulo (DEC) en favor del modelo alternativo (DEC+J). Este modelo agrega la
especiacion por eventos fundadores en la que un raro evento de dispersion por salto
funda un nuevo linaje genéticamente aislado. Las areas ancestrales reconstruidas
para Haplopappus bajo el modelo DEC+J se presentan en la Figura 18. Los
pardmetros de la tasa de dispersion, pl = 0.2043567; la tasa estimada de extincion
local, p2 = 0.000000000001 y la tasa de especiacion por salto p3= 0.03843073. El
modelo asigna para el ancestro comun del linaje un area combinada de Valles
transversales + Mediterraneo, que es una extension amplia en el centro de Chile. El
primer evento de dispersion y especiacion simultanea separa un linaje hacia el sur,
al “Mediterraneo”, que es ancestro del subgénero Haplopappus y el otro linaje hacia
el norte, a los “Valles Transversales”, el ancestro del subgénero Baylahuen,
indicando un temprano proceso de dispersion y diversificacion de dos linajes

alopétricos. El linaje del subgénero Baylahuen de los “valles transversales”
encontramos tres eventos de dispersion y especiacion simultanea en los nodos
ancestrales, uno de ellos en el origen de la seccion Remyanus. Otro evento de
dispersion y especiacion simultdnea en el origen del complejo H. villanuevae — H.
rigidus. Encontramos siete eventos de dispersion y especiacion simultanea en el
origen independiente de las especies H. poeppigianus, H. deserticola, H. ovalifolius,
H. baccharidiformis, H. philippi, H. baylahuen y H. remyanus. En el linaje del
subgénero Haplopappus del area Mediterraneo, encontramos cinco eventos de
dispersiéon y especiacién simultanea en los nodos ancestrales, uno de ellos en el
origen de la seccion Pinnatifidus y otros dos en el origen de la seccion Haplopappus
y seccion Velutinus. Encontramos dos eventos de dispersion y especiacion

simultanea en el origen independiente de las especies H. pulchellus y H. stolpii. En
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total, en la diversificacion del género Haplopappus y de acuerdo a nuestra
configuracion del modelo, encontramos 18 eventos de dispersion y especiacion

simultanea.
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especie.
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Distancia geografica y distancia evolutiva

El test de Mantel para evaluar la correlacion entre distancia geografica y
distancia evolutiva entrega el estadistico de Mantel que varia entre +1y -1 (mientras
este valor sea mas cercano a 1, mas fuerte es la correlacion), en nuestro caso fue r
= 0.1719 vy significancia = 0.001. El valor positivo de r sugiere una correlacion
positiva, lo que significa que a medida que aumenta la distancia filogenética,
también aumenta la distancia geogréfica, y viceversa. También, su valor muy
cercano a 1 nos indica la fortaleza de esta correlacion, que es estadisticamente
significativa a un nivel de 0.001, es decir que la relacion entre distancia filogenética
y distancia geografica sea producto del azar es de 1 en mil. El resultado indica que
la distancia geografica favorece la diversificacién y apoya un modelo de especiacion

alopatrico.

4.5 DISCUSION

Los Andes, una region conocida por su notable riqueza de especies, alberga
numerosos clados emblematicos que se distinguen por exhibir tasas de
diversificacion aceleradas (Hughes & Eastwood, 2006; Madrifian et al., 2013;
Givnish et al., 2015). Aunque diversos estudios han documentado este patrén, son
limitados los esfuerzos destinados a desentrafiar los procesos subyacentes a esta
elevada diversidad. Ademas, la mayoria de los estudios se han realizado en los
Andes tropicales (Diazgranados & Barber, 2017; Pérez-Escobar et al., 2017,
Lagomarsino et al., 2016), con limitada atencion en los Andes extratropicales. El
propdsito de nuestro estudio es comprender tanto el modo evolutivo como el
mecanismo regulador que impulsan esta dinamica.

El género Haplopappus, que presenta una morfologia relativamente uniforme
e interacciones bidticas similares, se investiga con un enfoque en las fuerzas
climaticas como reguladoras de la diversificacion. En regiones donde la humedad
es el factor limitante, las variables abidticas, ejercen un control mucho mayor sobre
la vegetacion (Axelrod, 1967; Evans, 2009). El origen del género tuvo lugar hace

unos dos millones de afios, resultante de un evento de dispersién anfitropical desde
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Norteamérica hacia Sudamérica, especificamente entre areas aridas. En el recién
establecido habitat sudamericano, el linaje experimentd una alta tasa de
diversificacion, dando origen a una radiacion focalizada en las zonas semi aridas
del oeste de los Andes, con unas 70 especies en la actualidad. La tasa de
diversificacion del género Haplopappus fue estimada en 2.77 eventos My por
linaje, situandola como uno de los registros de radiacion de especies mas rapidas.
En comparacion, la tasa de diversificacion para radiaciones continentales en
familias de angiospermas es de 0.12 eventos My (Hernandez-Hernandez, 2019).
Entre las tasas mas altas reportadas para arbustos se encuentran la radiacion de
Lupinus sudamericanos (Fabaceae) de 2.49-3.72 eventos My! (Hughes &
Eastwood, 2006), la de frailejones (Espeletiinae) en paramos andinos de 1.06-5.02
eventos My (Madrifian et al. 2013); la de Astragalus andinos (Fabaceae) de 0.84-
2.06 (Scherson et al. 2008); espadas de plata en Hawai (Asteraceae) de 0.24-0.51
eventos My (Baldwin & Sanderson, 1988); y campanulaceas andinas de 0.79-5.02
eventos My (Lagomarsino et al. 2016).

Este hallazgo se agrega a las elevadas tasas de diversificacion
documentadas para clados andinos, reforzando la importancia de las montafias
como un importante motor de la diversificacion. Las montafas, vinculadas con
gradientes de temperatura y aridez, generan una pronunciada complejidad
geografica y climéatica que ejerce influencia en la biodiversidad (Badgley et al.,
2017).

La causa mas probable detrds de esta alta diversificacion apunta a la
oportunidad ecolégica, considerada un componente crucial en la radiaciones
adaptativas (Sudhaus, 2004). Esta oportunidad ecolédgica se manifiesta a través de
la apertura de nichos, y es facilitada por la dispersién hacia nuevos climas. También,
implica la aparicion de un rasgo o innovacion clave que posibilita la colonizacién de
los nuevos nichos, en este caso, relacionado con la adaptacién a zonas aridas
heredada de los ancestros. La heterogeneidad ambiental dentro de una region
geografica discreta también contribuye de manera significativa a la diversidad de
nichos (Simpson, 1953; Sudhaus, 2004).
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La notable diversidad del género Haplopappus se explica por un proceso de
radiacion adaptativa que es regulada por la evolucion del nicho climatico. La relacion
entre la diversificacion y la tasa de cambio de las variables del nicho climatico se
evidencia a través el analisis comparado que identifica numerosos cambios en la
tasa evolutiva del nicho climatico en el origen de los clados principales, de clados
secundarios y en el origen de especies. Muchos de los cambios de tasa estan
vinculados a un evento de dispersion y especiacion simultanea. Ademas, en casos
menos frecuentes, se observa que después de eventos de dispersion o expansion
del rango geografico, se generan patrones de cambio gradual asociados a evolucion
browniana. El andlisis de la sefal filogenética y el ajuste de modelos
macroevolutivos indica que la evolucion estd asociada tanto a evolucion adaptativa
con cambios hacia un 6ptimo, como también a evolucion browniana que indica
evolucion neutral en los ejes del nicho climético favoreciendo un mecanismo de
deriva genética en poblaciones alopatricas.

El nicho climético, identificado como un impulsor de elevadas tasas de
diversificacion, han sido reportado en varios estudios (Pearman et al. 2008; Smith
and Donoghue 2010; Cooney et al., 2016; Cardillo et al. 2017; Salariato and Zuloaga
2017; Schnitzler et al. 2012; Martinez-Cabrera and Peres-Neto 2013; Kozak y
Wiens, 2010). Un ejemplo destacado es el estudio de la dinamica evolutiva del nicho
ecoldgico en 89 taxa de Babiana (Iridaceae) en la flora del Cabo, en Africa, que
revela una asociacion entre las tasas de evolucién de nichos climaticos y las tasas
de diversificacion de especies. En este contexto, el cambio en la precipitacién y
temperatura media anual impulsa las tasas de diversificacion a través de evolucion
adaptativa en dos ejes del nicho climatico, los que estan generados por una
marcada heterogeneidad ambiental, resaltando la naturaleza dinamica de la
evolucion del nicho climatico (Schnitzler 2012). En un estudio de 144 especies de
frailejones (Espeletiinae, Asteraceae) en paramos andinos, la diversificacion refleja
una marcada influencia de la geografia en las relaciones filogenéticas. La rapida
radiacion de los frailejones podria explicarse mediante hipdtesis tanto de
especiacion simpatrica, a través de la particion de nichos, como por hipotesis de

especiacion alopatrica, mediante la separacion de poblaciones impulsada por los
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ciclos glaciares (Diazgranados & Barber, 2017). Tanto la geografia como la filogenia
indican la presencia de dos radiaciones independientes. En el género Lonicera
(Caprifoliaceae) para 25 especies del hemisferio norte, el analisis de la evolucion de
las variables climéticas ha identificado evolucion significativa de nichos climaticos
en un grupo de especies distribuidas en todo el hemisferio norte. Ademas, el estudio
ha revelado patrones de conservatismo, evolucién y convergencia en los nichos
climaticos de estas especies (Smith and Donoghue 2010). En Sudameérica, el
analisis de la evolucion del nicho climatico en el género Menonvillea (Brassicaceae)
compuesto por 25 especies, revel6 cambios en el nicho climatico en algunas
secciones, mientras que en otras se observa cierto grado de conservatismo del
nicho. Este hallazgo destaca la naturaleza dinamica de la evolucién del nicho
climatico en este género (Salariato & Zuloaga, 2017). En la notable radiacion de 112
especies del clado Pelargonium (Geraniaceae) en Africa del Sur, se exploré la
relacion entre las tasas de evolucién de los nichos climaticos y las tasas de
diversificacion en los principales linajes de Pelargonium. Se demostré que el
extraordinario éxito evolutivo del género estad vinculado a su capacidad para
adaptarse a la variacion del nicho climatico generados por los cambios histéricos en
el sur de Africa. Los eventos claves que impulsaron esta rapida evolucién en las
preferencias climaticas fueron la aridificacion y el rapido establecimiento de fuertes
gradientes estacionales de lluvia (Martinez-Cabrera and Peres-Neto, 2013).

En el caso de Haplopappus, las variables adaptativas del nicho climatico que
regulan la diversificacion y explican su notable diversidad, son aquellas que
concentran la varianza en la dinAmica evolutiva de linaje. Estas variables,
responsables de conducir la radiacion adaptativa, incluyen la estacionalidad de la
temperatura, el rango anual de la temperatura, la precipitacion del trimestre mas
seco y del trimestre mas célido. Estas variables estan asociadas a estacionalidad
del clima y a la amplitud del rango de las variables, que son propios del clima
mediterraneo en Sudamérica y que es moderado por la influencia oceanica. Las
variables de temperatura estan vinculadas a la ocupacion de climas mas secos en

el desierto por el subgénero Baylahuen, mientras que las variables de precipitacion
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en verano se asocian a la ocupacion de climas mas humedos hacia el sur por parte
del subgénero Haplopappus.

Como mecanismo explicativo de estos patrones de relacion entre la
diversificacion y la evolucion del nicho climatico, encontramos las oscilaciones
climéticas del Pleistoceno. Esta relacion se hace evidente mediante la coincidencia
entre la tasa de diversificacion, expresada en la pendiente de la curva de
acumulacion de especie, y los periodos glaciares e interglaciares. Observamos que
la diversificacion, esta sorprendentemente asociada a los ciclos interglaciares largos
de 100.000 afios que se establecieron hace aproximadamente 800.000 afios desde
la transicion del Pleistoceno Medio (Zachos et al.,, 2001; Paillard, 2006). Los
periodos de mayor tasa de diversificacion coinciden con siete periodos
interglaciares caracterizados por temperaturas mas elevadas. Durante los periodos
glaciares, se observan fases de estasis en la diversificacion, donde no se registra la
aparicion de nuevas especies. No obstante, se destaca un unico periodo glaciar,
situado entre 250.000 a 320.000 afios atrds, que presenta una elevada
diversificacion. Este proceso de activa generacion de especies en un periodo glaciar
se manifiesta en el linaje Baylahuen, que habita en el Norte de Chile. En esta region,
el impacto de la glaciacion se traduce en un incremento de las precipitaciones y en
la creacion de ambientes mas favorables para las plantas adaptadas a zonas aridas.

Los pulsos de diversificacion durante los periodos interglaciares pueden
atribuirse al hecho de que el linaje, ya adaptado a condiciones aridas y semi aridas,
pudo encontrar habitats mas favorables en las condiciones de clima mas calido y
seco del periodo interglaciar, facilitando asi la expansion de sus areas de
distribucién. En contraste, durante los periodos glaciares, los cinturones de
vegetacion se redujeron y quedaron aislados en cumbres disjuntas, donde pudo
producirse la diferenciacion (Vuilleumier, 1971; Hazzi et al., 2018).

La oportunidad ecoldgica, un elemento esencial para impulsar las radiaciones
adaptativas, implica la aparicion de una innovacion clave (Sudhaus, 2004). En el
caso de las plantas de zonas aridas, esta caracteristica clave se refiere a la
adaptacion a la aridez, la que puede ser heredada de ancestros ya adaptados a

condiciones de sequia. En estas condiciones, la expansion hacia nuevos entornos
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aridos puede estimular la diversificacion en aquellos linajes que ya poseen
adaptaciones a la aridez (Axelrod, 1967). Haplopappus tiene su origen en linajes
procedentes de zonas aridas de Norteamérica que ya poseen adaptaciones a la
aridez. Estas adaptaciones se han transmitido, permitiendo al linaje sobrevivir en el
nuevo ambiente &rido y estimulando su diversificacion y distribucion, actualmente
centrada el matorral arido, semiarido y mediterraneo en la vertiente occidental de
los Andes. Se ha documentado un patron consistente de linajes preadaptados a la
aridez, cuya diversificacion se vio favorecida por la expansion hacia nuevas
condiciones aridas. Este patrén ha sido observado en 19 especies del género
Oenothera en el oeste de América del Norte, donde los datos confirman que la
propagacion hacia ambientes aridos ha impulsado la diversificacion de linajes
adaptados a tales condiciones (Evans et al., 2009). Un patron similar de migracion
de plantas originarias de entornos desérticos para colonizar nuevas tierras aridas
ha sido informado para la comunidad de arbustos de la familia Rosaceae en el
desierto de Norteamérica, donde este patron se evidencia en el origen de 41
especies pertenecientes a 25 géneros de arbustos escleroéfilos (Vasquez-Cruz &
Sosa, 2019).

Utilizando el género de arbustos Haplopappus como sistema modelo, en
primer lugar, proporcionamos evidencia importante sobre la edad y el modo de
diversificacion de los clados. Luego, demostramos que la evolucion adaptativa del
nicho climético y la dispersion estan correlacionados de manera significativa con la
rapida radiacion. Sostenemos la idea de que, en los Andes, la heterogeneidad de
habitats y la variabilidad climéatica del pasado, actuando en una interaccion de
factores ecoldgicos y ambientales, desempefiaron un papel como un generadores
de especies a través de diferentes subclados. En términos mas generales,
apoyamos la idea que la rapida diversificacion de plantas en las regiones
montafiosas frecuentemente es producto de oportunidades ecoldgicas similares a
las de islas luego del levantamiento de montafas, y estas oportunidades son aun
mas estimuladas por la innovacion evolutiva generada por la preadaptacion a zonas
aridas (Hughes & Eastwood, 2006; Hughes & Atchison, 2015).
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Hemos encontrado evidencia sélida que respalda la idea de que la
diversificacion fue impulsada por eventos de dispersion y especiacion simultanea.
La presencia de eventos raros de dispersion a larga distancia puede dar lugar a una
especiacion alopétrica vigorosa (Givnish et al., 2009, 2015; Givnish, 2010, 2015).
Ademas, la evolucion repetida de nicho climéatico puede indicar multiples
radiaciones paralelas, cada una con rapidas tasas de especiacion, en consonancia
con un modelo propuesto de diversificacion en las Campanulaceae de Hawaii
(Givnish et al., 2009).

El patron evolutivo mas recurrente en la diversificacion del género
Haplopappus consiste en la dispersion hacia una nueva area geografica con
especiacion simultanea, y esta asociado a un cambio significativo en la tasa de
evolucién del nicho climatico, lo que indica una adaptacion evolutiva a las
condiciones del nuevo habitat. Este patron se observa tanto en el origen de los
subgéneros como en el origen de la mayoria de las secciones y series, también se
manifiesta en el origen de algunas especies actuales. La evidencia de este patron
sugiere una evolucion del nicho climatico hacia la adaptacion a las condiciones del
hébitat recién colonizado, originada por un evento de dispersion. Ademas, este
modo de diversificacidon, encuentra respaldo en el ajuste a modelos macroevolutivos
de las variables climaticas, los cuales indican la presencia de dos modelos
evolutivos, uno que se ajusta al modelo OU relacionado con evolucion adaptativa, y
otro relacionado con el modelo BM de evolucion neutral, asociado con especiacion
alopétrica.

También observamos que la evolucién de las tolerancia climéticas ha sido
heterogénea a través de grupos filogenéticos y a lo largo de diferentes dimensiones
del clima. En el subgénero Baylahuen, el patron evolutivo mas frecuente en la
diversificacion es la evolucion gradual del nicho climatico, con discretos cambios de
tasa, y esta asociado a dispersion altitudinal, indicando adaptacion evolutiva a las
nuevas condiciones climaticas divergentes asociadas a la altitud, como la
estabilidad o heterogeneidad climatica asociada a la altitud en las montafias. Las
variables climaticas que conducen la diversificacion incluyen la estacionalidad de la

temperatura y el rango anual de la temperatura, y estan vinculadas a la ocupacion
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de climas més secos en el desierto. En el caso del clado del sur, representado por
el subgénero Haplopappus, el patrén evolutivo mas comun es la evolucion punteada
del nicho climatico, caracterizada por cambios sustanciales de tasa en la evolucion
de las variables. Los ejes del nicho que regulan la evolucién de este subgénero
incluyen las precipitaciones en verano, variables que estan asociadas a la
ocupacion de climas mas humedos hacia el sur por parte del subgénero
Haplopappus.

Proponemos que la heterogeneidad climética espacio-temporal en los Andes
extratropicales de Sudamérica ha funcionado como un impulsor de la
diversificacion. Ademas, nuestros datos respaldan la hipétesis de Axelrod, segun la
cual la dispersion entre condiciones aridas puede estimular la diversificacion de

linajes adaptados a los climas é&ridos.
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5. DISCUSION GENERAL

Nuestra investigacion se centra en el analisis de la dinamica del nicho climatico
mediante la utilizaciébn de variables del nicho ecolégico y filogenias. En este
contexto, se investiga si las especies conservan las caracteristicas ecoldgicas
ancestrales, conocido como conservacion de nicho, o si, por el contrario, las
modifican, dando lugar a la evolucion del nicho ecoldgico. La verificacion de este
aspecto no solo carece de un interés particular, en cambio, un enfoque mas
beneficioso consiste en comprender los patrones que la dindmica del nicho puede
generar, asi como la forma en que esta dinamica, en términos de tolerancias
climaticas, se manifiesta en los patrones biogeogréficos, la divergencia de especies
y los patrones de riqueza biolégica. (Wiens & Graham, 2005).

El linaje de Haplopappus exhibe dos fases en esta dinamica de
conservatismo — evolucién del nicho durante su proceso de diversificacion.
Inicialmente, se observa conservacion del nicho en la dispersion anfitropical.
Posteriormente, se evidencia evolucion del nicho en la diversificacion del linaje
dentro del &rea invadida. El patrén de distribucion del linaje ancestral, relacionado
con su filogenia, corresponde a un evento Unico de dispersion anfitropical. En este
contexto, una especie ancestral, originalmente adaptada a las zonas aridas de
Norteamérica, se dispersa a Sudamérica y ocupa habitats de aridez similar, idoneos
a las adaptaciones de la especie, aunque con algunas variables climéticas Unicas
propias de cada hemisferio. La cordillera de los Andes actia como una barrera a la
dispersién de los organismos y estructura el habitat disponible en una extensa franja
latitudinal. La variacion en altitud resulta en una marcada zonificacion de los
regimenes climéticos a diferentes alturas, mientras que la elevada heterogeneidad
fisiogréfica favorece el aislamiento de los habitats, generando oportunidades
ecologicas para la especiacion geografica paralela y la radiaciébn adaptativa en
lugares apartados.

Luego de su llegada, el linaje se diversifica en un patrén biogeografico
altamente estructurado ocupado ampliamente el biotopo predicho por el nicho

ancestral estimado desde el sus descendientes en el area original. Posteriormente,
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la diversificacion y expansion geografica del linaje ha sido impulsada principalmente
por evolucidon adaptativa conducida por la evolucién del nicho climatico, por
consiguiente, aceptamos la hipoétesis principal de este estudio. Observamos que el
patron evolutivo mas frecuente consiste en dispersion a una nueva area geogréfica
acompafiada de especiacién simultanea que esta vinculada a un importante cambio
de tasa en la evolucion del nicho climatico, indicando adaptacion evolutiva a las
nuevas condiciones. Lo consideramos un modelo de dispersion — especiacion —
evolucion del nicho climatico.

El andlisis sugiere que el proceso de diversificacion fue impulsado por las
oportunidades ecoldgicas presentes en el habitat colonizado, el cual comprende
ambientes alopatricos disponibles en la compleja topografia y heterogeneidad
fisiogréafica de la cordillera de los Andes. Las oscilaciones climéticas del Pleistoceno
podrian haber actuado como el mecanismo subyacente en estos patrones. Durante
los periodos interglaciares, las plantas del habitat del matorral pudieron ampliar sus
areas de distribucién, mientras que en los periodos glaciares cuando los cinturones
de vegetacion se redujeron, quedaron aislados en cumbres disjuntas, propiciando
asi procesos de diferenciacion alopétrica (Vuilleumier, 1971; Hazzi et al., 2018).

La dispersion anfitropical en el origen y la posterior diversificacion, sugiere
una perspectiva novedosa en la propagacion de especies invasoras. Se considera
que las especies invasoras son una de las principales amenazas para la
biodiversidad (Wilson 1992 en Wiens & Graham, 2005), pero también pueden ser
un aporte a la biodiversidad y la riqueza de la region invadida, como en el caso de
Haplopappus en nuestro estudio, donde una especie invasora proveniente de
Norteamérica se transforma en un importante componente de la flora nativa en las
zonas aridas de Sudameérica.

En el contexto del cambio climatico global, la conservacion del nicho es el
proceso subyacente que lo convierte en una amenaza para la biota mundial. La
rapidez del calentamiento global dificulta la capacidad de las especies para
adaptarse evolutivamente a las nuevas condiciones. Por ende, se ven obligadas a
desplazar sus areas de distribucion geogréafica para mantenerse dentro de su

régimen climatico ancestral. Aquellas especies que no logran adaptarse ni
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desplazar sus areas de distribucién enfrentan el riesgo de extincion (Parmesan,
2006). En este escenario, las plantas donde sus ancestros previamente se han
adaptado a condiciones aridas y de alta temperatura poseen una ventaja frente al
cambio climético. Se supone que el cambio climatico es un importante impulsor de
la pérdida de biodiversidad. Sin embargo, también puede sentar las bases para una
diversificacion novedosa en linajes con la capacidad evolutiva de colonizar nuevos

entornos. (Martinez-Cabrera & Peres-Neto, 2013).
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