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VARIACION Y TIPOS DE DIFERENCIACION EN POBLACIONES DE ROBLE
(NOTHOFAGUS OBLIQUA (Mirb.)) Oerst)

C. D. Oxf.: (165,59)

Claudio Donoso Z. *

RESUMEN

A lo largo de la distribuciéon latitudinal de
Roble (Nothofagus obliqua (Mirb.). Oerst), asi
como en transectos altitudinales en la zona me-
diterrdnea de su area de distribucién, se analizé
la variacion y diferenciacion genecoldgica de sus
poblaciones. Para el analisis se emplearon dos
caracteristicas morfolégicas poco susceptibles
de ser modificadas por el medioambiente y mas
significativas desde el punto de vista de la se-
paracion de razas: el peso de las semillas como
indice de su tamafio y el nimero de estambres
por flor masculina. Ademas se usaron caracte-
risticas fisiol6gicas: la capacidad germinativa
y el valor germinativo, como respuesta a dife-
rentes periodos de estratificacion.

L as diferencias entre poblaciones y tratamien-
tos fueron evaluadas mediante anélisis de va-
rianzas y prueba de comparacién multiple en-
tre medidas. Se comprobd una variaciéon clinal
bidimensional: latitudinal y altitudinal, de las
poblaciones de Roble usando los indices de corre-
lacion obtenidos mediante andlisis de regresion
entre las caracteristicas empleadas, latitud, al-
titud, precipitacion media anual, temperatura
media anual y precipitacion durante el periodo
de crecimiento.

Sin embargo, algunas evidencias encontradas
en las respuestas fisiolégicas, asi como la va-
riabilidad del medioambiente en el norte de la
zona de distribucién, sefialan como muy proba-
ble el desarrollo de ecotipos y en definitiva una
mezcla de variacion continua (clinal) y discon-
tinua (ecotipica) en la especie Roble.

SUMMARY

Variation and genecological differentiation in
populations of Roble (Nothofagus obliqua
(Mirb.) Oerst. were analyzed along latitudinal
and altitudinal transects in the mediterranean
zone of it distribution. The two morphological
characteristics of the species used for the analy-
sis, because of their low susceptibility to modifi-
cation by einviromental variation and greater
significance from the point of view of separatin
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races, were seed weight (size) and number of
stamens per male flower. The analysis was
also based on consideration of physiological
characteristics, germinative capacity and germi-
native value in response to different periods of
stratification.

Analysis of variance and a multiple compari-
son test were used for assessing differences
among populations and treatments. A two-di-
mensional (latitudinal and altitudinal) clinal
variation was determined for the Roble popu-
lations using correlation coeficients obtained by
effecting regression analysis for the characte-
ristics mesured an latitude, altitude and clima-
tic factors sucht as average annual precipita-
tion, average annual temperature and precipi-
tation during the growing season.

Neverthless, physiological responses as well
as the variation in the northern part of ist range
suggests the very likely development of ecoty-
pes and definitively a mixture of continuos
(clinal) and discontinuos (ecotypic) variation
in Roble.

1. INTRODUCCION

Roble (Nothofagus obliqua (Mirb.). Oerst)
es la especie mas comun y abundante en gran
parte de las regiones central y sur de Chile.
Debido a la calidad de su madera y a su rapido
crecimiento (WOOD, 1957; NIMMO, 1971; CHRI-
STIE et al 1974), debe ser considerado como
uno de los éarboles forestales méas importantes
del pais. Muchas éareas que fueron una vez
bosques virgenes de Roble, mantienen actual-
mente bosques de segundo crecimiento o reno-
vales en las que, comunmente se mezcla con
Rauli (N. alpina (Poepp. et Endl.) Oerst).

El primer impulso para el manejo del bosque
nativo y la reforestacion o aforestacién con es-
pecies nativas, se ha aplicado para Rauli; sin
embargo, dado el hecho de que Roble crece na-
turalmente en un rango geografico y ecolégico
mucho mas amplio, habr4 muchas areas en un
futuro préximo en que sera la especie alterna-
tiva o complementaria de Rauli. Esto puede
ser claramente valido en gran parte de la re-
gion andina mediterrdnea y en todas las areas
bajas que fueron dominadas por Roble, en el
pasado, donde la alternativa agricola o ganadera
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es menos ventajosa que la forestal desde el
punto de vista econdmico.
Todos estos antecedentes, sefialan la conve-

niencia y, mas aun la necesidad de conocer la
variabilidad de la especie. Este es el paso pre-
vio a larecoleccion de semillas y establecimiento
de viveros para la reforestacion, asi como para
futuros trabajos de selecciébn y mejoramiento

genético de la especie.

2. ANTECEDENTES
VARIACION

GENERALES SOBRE

TURESSON encontré6 que algunas veces la
variacion en las caracteristicas de una planta
en diferentes habitats se debia simplemente a
una respuesta directa de

viduo al

la planta como indi-
medioambiente, fendbmeno que hoy se
conoce como plasticidad. Pero luego demostro
que cuando la variacion no se debe simplemente
a una respuesta plastica al medioambiente, se
puede atribuir a la seleccién natural que actua
sobre la variabilidad natural de las poblaciones,
seleccionando a los genotipos mejor adaptados
al medioambientelocal (HESLOP-HARRISON,
1964; TURESSON, 1922 b y 1925). De aqui na-
cio el concepto de Genecologia (TURESSON,
1923), definido como el "estudio de las especies
y sus tipos hereditarios en relacion con el medio-
ambiente", o estudio de la diferenciaciéon gene-
colégica (HARBERD, 1956), que puede definir-
se como la diferenciacién ecolégica con base
genética de las poblaciones de plantas. De la
terminologia genecolo6gica desarrollada por TU-
RESSON, el concepto que ha tenido mayor re-
levancia es el de "ecotipo", definido como "el
producto que resulta de la respuesta genotipica
de una poblacibn en un habitat
(TURESSON, 1922 a, 1922 b).

Al desarrollar el concepto de ecotipo, TURES-
SON interpretd lavariacion intraespecifica como
discontinua, concepto que se hace muy claro
cuando significa una
edéaficas,

particular”

respuesta a condiciones
topogréaficas o bidticas muy especifi-
cas de un érea. Sin embargo, la idea no es
tan clara cuando se trata de variacion en gran-
des superficies,

clima.

como una respuesta al macro
La formacion de un ecotipo climéatico
requiere, en general,

pacial

de cierto aislamiento es-
entre las poblaciones, aunque es posible
distinguir ecotipos climaticos contiguos (CLAU-
SEN et al, 1940; GREGOR, 1944).

Las especies con amplios rangos de distribu-
cion geogréafica tendrian mas probabilidad de
mostrar una variacion continua que una discon-
tinua, reflejada como un gradiente geogréafico
en las caracteristicas de laespecie. (LANGLET,

1934; 1959). Esta variacion gradual o continua

de una o mas caracteristicas de una especie
fue Illamada "variaci6én clinal" o "cline" por
HUXLEY (1938) y ecocline por GREGOR (1946).
El tipo de diferenciacién posible en una es-
pecie parece depender de los tres siguientes
factores principales (HELSLOP-HARRISON,
1961; SPURR y BARNES, 1973).
1— EI rango de distribucién total de la especie.
2.— EI tipo de distribuciéon o distribuciéon ecol 6-
gica de una especie.
La frecuencia de continuidad o discontinui-
dad en los factores del

3.—
medioambiente.
3. EL CASO DE NOTHOFAGUS OBLIQUA.
El rango de distribuciéon, la distribucién eco-
légica y la forma de variacion de los factores

medioambientales en el area de distribucion de
Roble, sefialan una alta probabilidad de que es-

El Roble g
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Fig. 1. Distribucion de Nothofagus obliqua en

Chile y areas que se muestrearon para
el estudio genecoloégico.
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ta especie presente algun tipo de diferenciaci6n
genecoldgica.

poblaciones de tierras mas bajas, separadas
por rodales de Hualo (Nothofagus glauca).

3.1. Distribucion.

La distribucién del Roble en Chile abarca
ocho grados geograficos, desde el paralelo
33° hasta el paralelo 41° 30' de latitud sur, lo
que significa una franja de 1.000 Km. de
largo por 300 Km. de ancho (Fig. 1).

La distribuciéon ecoldgica es muy variable.
En el sur se continla desde el paralelo 41°30'
hasta aproximadamente los 38° de latitud
Sur (Fig. 1). En ésta area Roble crece en
ambas cordilleras hasta los 500 m. s. n. m.

Los dos tipos de poblaciones se conectan
a veces en las laderas de exposiciéon sur,
donde se desarrollan bosques mezclados en
que Roble es una de las especies dominan-
tes. En el limite norte de su distribucion
por la Cordillera de los Andes, hasta los
34°30" sur, las poblaciones de Roble crecen
desde los 600 metros hasta el limite de la
vegetaci6én arbérea, o como rodales puros,
aislados en las cumbres de las montafas,
alos 1.800 a 2.000 metros (DONOSO, 1975b;
1978).

y en el Llano Central. Particularmente en 3.2. Medioambiente.
este ultimo, sin embargo, las poblaciones
de Roble han sido muy alteradas, de tal 3.2.1.Clima.

modo que hoy estan representadas sélo por
pequefios bosquetes o arboles viejos aisla-
dos dejados en los potreros y areas de cul-
tivo que caracterizan a estas regiones. En
las cordilleras los bosques de Roble
también han sido alterados por incendios y
madereo, pero actualmente estan represen-
tados por bosques de segundo crecimiento
o renovables (YUDELEVICH et al, 1967;
DONOSO, 1974).

Hacia el norte del paralelo 38° sur, el tipo de
distribucién de la especiees mas complicada.
Desaparece del Llano Central, quedando res-
tringida a las montafias (Fig. 1). Por la
Cordillera de la Costa se extiende como
especie dominante hasta el paralelo 36°30'
en las riberas del rio Itata, donde se
terrumpe su distribucién continua para rea-
parecer s6lo en areas hiumedas muy restrin-
gidas y representada por arboles aislados
o por pequefios bosquetes. Sin embargo,
mas al norte, entre los paralelos 34° y 33°
sur, se encuentra formando rodales puros
aislados en las partes mas altas de la Cor-
dillera costera que alli llega hasta poco
mas de 2.000 metros, rodales que a veces
descienden hasta tierras mas bajas a lo
largo de quebradas y cursos de agua. Por
la Cordillera de los Andes, las poblaciones
de Roble contintan desarrollandose en for-
ma mas o menos continua hasta los 35° de
latitud sur. Entre los paralelos 38° y 37° de
latitud sur los bosques de Roble tienden a
desarrollarse en éareas mas elevadas que
en el sur. A la altura del volcan Chillan,
crecen entre los 300 y los 1.800 m. s. n. m.

in-

Aproximadamente entre los 37° y 10s35°30'
sur se encuentran poblaciones de Roble
de altura desde 1.100 hasta 2.500 metros y
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La amplia distribucién latitudinal de Ro-
ble, unida a las fuertes influencias mariti-
mas y a la accidentada topografia de Chile,
determinan una considerable variacion en
las caracteristicas de los habitats de sus po-
blaciones. L as poblaciones de Roble se en-
cuentran en 3 de las 7 zonas geogréaficas
de Chile segin ALMEYDA Y SAEZ (1958):
1—Zona de Matorrales (33° a 35° Lat. S.)
2.—Zona de Parques (36° 30' a 38° 30' Lat.
S) y 3— Zona de Bosques (38° 30° a 40°
Lat. S.). Las temperaturas medias anuales
varian desde alrededor de 14°C en la zona
de Matorrales hasta 12° a 10°C en la de Bos-
ques, siendo la variacion muy gradual. Mas
importante es, sin embargo, el aumento
que experimentan las temperaturas de ve-
rano desde el sur hacia el norte, lo que de-
terminan periodos secos y calidos muy lar-
gos en el norte, y casi nulos en el sur del
area de distribucién de Roble (DI CASTRI
y HAJEK, 1976).

Mucho mayor es laVariacion que se produ-
ce en la precipitacion, tanto de norte a sur,
como de oeste a este. La precipitacion au-
menta gradualmente desde 300 a1.000 mm
anuales en el norte hasta 2.500 a 5.000 mm
en el sur, dependiendo en cada caso de la
altitud y de la posicién respecto del mar.

El clima es templado-frio lluvioso en el sur
y experimenta la influencia mediterranea
hacia el norte, lo que se manifiesta en ve-
ranos muy secos en las regiones mas septen-
trionales. La duracion de la estacion seca
va desde 1 a 2 meses entre los 38° y 39°
Lat. S. a 7 u 8 meses, cerca de Santiago.
El fotoperiodo varia aproximadamente de
13 horas de luz en el norte a 15 horas en
el sur, durante la estacién de crecimiento.
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3.2.2. Suelo.

De acuerdo con la clasificacién de RO-
BERTS y DIAZ (1960) hay 5 grandes gru-
pos de suelos diferentes dentro del area de
distribucion de Roble.
1.-Suelos pardos no célcicos, donde bajo

condiciones particulares de altitud y re-

lieve, se encuentran los rodales de Roble
mas septentrionales en la Cordillera de
la Costa.

2.-Suelos transicionales de pardos no cal-
cicos a lateriticos pardo-rojizos en la
costa, donde Roble se encuentra escasa-
mente representado y la especie dominan-
te es Hualo.

3.-Suelos lateriticos pardo-rojizos, en la
Cordillera de la Costa, donde se desarro-
Ilan bosques con Roble como especie do-
minante.

4.-Suelos trumao, en los faldeos precordi-
Ileranos andinos desde Linares a Aysén,
donde Roble es una especie importante
hasta el paralelo 41° 30' de latitud Sur.

5.-Suelos pardos forestales, propios de toda
la region mediterrdnea andina, hasta Ma-
Illeco, donde se desarrollan la mayoria
de las poblaciones de Roble de la zona
Mediterranea andina.
Finalmente, en las partes altas de la
Cordillera de los Andes, a lo largo de to-
da la distribucion de Roble, hay éareas
inexploradas en cuanto a suelos, que pro-
bablemente incluyen litosoles, suelos par-
dos forestales, suelos de pradera alpina y
podozoles.

4. METODO DE ESTUDIO Y MUESTREO

L os antecedentes que existen acerca de Roble
constituyen una clara evidencia de la variacion
entre poblaciones de esta especie (DONOSO,
1975, DONOSO y LANDRUM, 1976; 1979). Ello
se puede apreciar sintéticamente en la
Figura 2. Lo que se pretende mostrar es
el tipo de variacion existente, es decir, la di-
ferenciacién genecoldgica en Roble. Para lograr
esto se puede emplear la experimentacién para
demostrar respuestas fisiolégicas adaptativas
de la especie, se pueden buscar correlaciones
entre diferentes poblaciones y sus habitats res-
pectivos, o bien realizar experimentos de tras-
plantes. La mejor manera de demostrar la dife-
renciacion genecoldgica parece ser mediante
los trasplantes o jardines reciprocos, técnica
desarrollada principalmente por CLAUSEN,
KECK y HIESEY (1940) en California.

No fue posible dentro del
para este estudio aplicar el método de tras-
plante reciproco, sin embargo, el material de
plantas obtenido se mantiene en vivero y sera
utilizado en un proyecto especifico de largo
plazo como continuacién y complemento de
este estudio. *

tiempo disponible

El presente trabajo se basa en el andlisis de
algunas caracteristicas morfolégicas y res
puestas fisiol6égicas y su posible correlacion
con la variaciéon del habitat.

Se utilizaron como caracteristicas morfol 6gi-
cas el tamafio de las nueces o semillas y el nG-
mero de estambres por flor masculina. De
acuerdo a STEBBINS (1950) los caracteres que
se deben usar en estudios de variaciéon son
aquellos que tienen significacion en la separa-
cion de razas o especies, es decir, que estan
fijados genéticamente. Estos caracteres se en-
cuentran particularmente en flores y frutos,
que son menos susceptibles de ser modificados
por el medioambiente que las partes vegetati-
vas de las plantas.

De la variacién existente en los caracteres
usados se sabe las nueces y el nimero de es
tambres por flor de las poblaciones septentrio-
nales son mayores que los de las del sur de
Chile (DONOSO, 1975 a). Esto podria ser in-
terpretado como un efecto del medioambiente
que favoreceria un mayor desarrollo de estos
caracteres en el norte. Sin embargo, los mayo-
res rodales de Roble y el mejor crecimiento
vegetativo de los &rboles en términos de altura,
didmetro y forma se encuentran en el sur.
Esto sugiere que el tamafio de las nueces y el
numero de estambres por flor masculina son
caracteres genotipicos.

Se opté por emplear respuestas fisioldgicas
en este estudio, considerando que ellas son mas
indicativas de la adaptacién de las poblaciones
a diferentes medioambientes,
yen una mejor expresion de la reaccion del
genotipo al habitat que las caracteristicas mor-
folbgicas. Se escogid como respuesta fisiologica
la germinaciéon de las semillas, medida como
capacidad germinativa en relacién con diferen-
tes medioambientes que
proveniencias de ellas.

ya que constitu-

representan diversas

Para evaluar la diferenciacion genecoldgica
interesa en este estudio el fenémeno de la
latencia de las semillas y ruptura.

Se sabe que estos fendmenos tienen signifi-
cacion adaptativa para las especies de zonas

* A la fecha se tienen en vivero en la Facultad de
Ingenieria Forestal de la UACH (Isla Teja) 12
diferentes poblaciones de 1 afio, algunas de las cua-
les muestran diferencias significativas (p > 0.001)
en cuanto a altura, largo y ancho de las hojas.
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templadas. Lo corriente es que en la naturaleza
se presente una latencia de invierno que fina-
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Fig. 2. Diagramas Pictéricos de Dispersion (ANDERSON, 1949,) de caracteristicas de
N. obliqua en su area de distribucion.
Arriba: Caracteristicas morfol 6gicas

Abajo: Caracteristicas anatémicas de la madera.
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1974). Ademas se ha encontrado que las semi-
Illas de especies de altas latitudes requieren
periodos mas largos de bajas temperaturas
que las especies de bajas latitudes (KRIEBEL,
1957; WILCOX, 1968; FRASER, 1971). Sin
embargo, FLINT (1974) sefiala que es mas
probable que en muchos arboles se encuentre
un comportamiento contrario.

El area de estudio se limité a aquella ocu-
pada por la especie en la Cordillera de los An-
des. Se incluyen dos poblaciones de las mas
septentrionales que se desarrollan en las altas
cumbres de la Cordillera de la Costa porque
se estima que ellas pueden ser mas bien la con-
tinuacion natural de las poblaciones de altas
cumbres de los Andes en Colchagua, que la
continuacién de los arboles aislados o en pe-
quefios grupos que crecen en la Cordillera de
la Costa Mediterranea.

Para el andlisis de la variaciéon latitudinal de
la especie se seleccionaron once poblaciones
ubicadas en los faldeos de la Cordillera de los
Andes a lo largo de todo el rango de distribu-
cion de Roble (Fig. 1). Hacen excepcién a esto
ultimo las 4 udltimas poblaciones, debido a que
entre Colchagua y Santiago s6lo existen pobla-
ciones en las partes mas altas de las mon-
taflas (Fig. 1) Para el estudio de la variacién
altitudinal se seleccionaron dos areas en que
la distribucion de Roble es continua y ocupa
una ancha faja altitudinal. En una de ellas se
seleccionaron 4 y en la otra 5 poblaciones.

Las semillas requeridas fueron colectadas al
azar dentro de cada poblacién. Las utilizadas
para el andlisis de variacion latitudinal fueron
colectadas en febrero y marzo de 1976 y las
empleadas para el andlisis de variacién altitu-
dinal, en enero y febrero de 1977. Las flores
masculinas también fueron colectadas al azar
de diferentes arboles, en nimero mayor de 100
dentro de cada poblacién durante septiembre y
octubre de 1976.

El tamafio de las semillas fue medido em-
pleando el peso seco, considerado como el me-
jor sistema de mediciéon para estos elementos
(SALISBURY, 1942; GRIFFIN, 1962; BAKER,
1972). Las semillas fueron separadas en 5 gru-
pos de 20 por poblacién. Este material se seco
al horno hasta peso constante.

Los estambres fueron separados de las flo-
res masculinas y contados sobre un papel blan-
co. Se emplearon 5 grupos de 20 flores cada
uno, por cada poblacién.

Las diferencias entre poblaciones en cuanto
a las caracteristicas morfolégicas sefialadas se
evaluaron mediante un Anélisis de Varianza
de Clasificacion simple y la prueba de Student-

Newmann-Keul para comparaciones multiples
entre medias (SOKAL y ROHLF, 1969). Se
calcul6 ademas, el grado de correlacién lineal
existente entre los valores de las caracteristi-
cas morfolégicas de la latitud, altitud y algu-
nos factores del habitat. Estos Himes fueron
la precipitacion media anual, la precipitaciéon
media durante la estacién de crecimiento y la
temperatura media anual.

Se pretendia con los ensayos determinar la
efectividad de diferentes tratamientos de estra-
tificacion en las distintas poblaciones. Las se-
millas viables fueron separadas de las no via-
bles mediante la prueba de flotacion (DONO-
SO, 1975c) y distribuidas en 4 lotes al azar
dentro de cada poblacién. Un lote fue empleado
como testigo y los otros tres estratificados en
arena humeda a 4 C + 1° C por periodos
de 30, 60 y 90 dias. Cumplido cada periodo las
semillas fueron puestas en un germinador
Jacobsen bajo temperaturas alternadas (25° C
durante 16 horas en el dia y 19° C durante 8
horas en la noche). Se emplearon 300 semillas
para cada tratamiento dentro de cada pobla-
cion, con 3 repeticiones de 100 semillas cada
una.

El experimento duré 30 dias, y se calculd
posteriormente capacidad germinativa como
porcentaje de semillas germinadas en el pe-
riodo.

La estratificacion no so6lo tiene efecto sobre
la capacidad germinativa, sino también sobre
la energia germinativa (SWOFFORD, 1958).
Puesto que el propdsito de este estudio era
evaluar el efecto de la estratificacion en las
semillas de diferentes origenes, se estimé con-
veniente considerar también la energia ger-
minativa, se midié entonces, la energia germi-
nativa combinada con la capacidad germina-
tiva, segln la férmula desarrollada por
CZABATOR (1962). Este valor combinado se
Ilama valor germinativo y se expresa como
VG = VM x GDM en que VG = Valor Ger-
minativo; VM = valor maximo de energia ger-
minativa y GDM = germinacién diaria media
que representa a la capacidad germinativa.

Para evaluar las diferencias entre poblaciones
y tratamientos se empleé un Andlisis de va-

rianza anidado y la prueba de Student-
Newmann-Keul (SOKAL y ROHLF, 1969). Pa-
ra evaluar la correlacion entre las respuestas

fisiolégicas y la latitud, altitud y los factores
climéaticos se calcularon regresiones y los co-
rrespondientes coeficientes de correlacién.
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5. RESULTADOS E INTERPRETACION.
5.1. Variacion latitudinal.

En relacién con las caracteristicas morfol6-
gicas estudiadas, se pudo comprobar que el
tamafio de las semillas y el nimero de estam-
bres por flor masculina disminuyen en forma
gradual desde el norte hacia el sur. (Fig. 3).

T

Fig. 3. Variacién en el tamafio de las semillas
de Roble que estan ordenadas de Norte
(arriba) a Sur (abajo), siguiendo la
misma secuencia del Cuadro N° 1 vy
que constituyen una evidencia de varia-
cioén clinal.

La informacién sobre la variacion en el ta-

mafo de las semillas puede ser mejor visuali-
zada como variacion en el niumero de semillas
por kilégramo, dato que es por demas intere-
sante para los viveristas. (Cuadro N° 1)

El andlisis de varianza para ambas caracte-
risticas muestra diferencias muy significativas
entre las poblaciones (p > 0.001). La compara-
cion de las diferentes poblaciones mediante la
prueba de comparacién multiple arroja los re-
sultados que se pueden observar en el cuadro 2.

Se observa en el cuadro 2 que, mientras en
cuanto al peso de las semillas préacticamente to-
das las poblaciones son significativamente dife-
rentes entre si ( p> 0.01), en cuanto al nimero
de estambres por flor masculina se segregan
tres grupos de poblaciones claramente definidos.
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CUADRON®1 NUmero de semillas por Kg de
las diferentes poblaciones de Ro-

ble.

Variacion latitudinal

Localidad Latitud NUdmero
Sur semillas por Kg*

C° EL Roble 33°07" 50,000
Loncha 34°12' 40,816
Bellavista 34°47 69,444
Radal 35°15' 68,027
Esperanza 35°75' 72,993
Bullileo 36°20' 120,482
Recinto 36°80' 100,000
Malleco 38°20' 128,205
Villarrica 39°20' 142,857
Osomo 40°20' 142,857
Frutillar 41°08' 142,857

Variaciéon altitudinal
Localidad Altitud NUumero

(m)

semillas por Kg*

Bullileo (36° Lat. S)

Sta. Filomena 350 94.340
Embalse Bullileo 700 72.464
Alturas Picaso 1.100 66.225
Alturas Corrales 1.400 65.784
Los Césares 1.550 47.619
Chillan (37° Lat. S).

Pinto 350 113.636
Los Lleuques 700 75.758
Las Trancas 1.400 67.114

* Basado en peso hiumedo de las semillas

El primer grupo estd integrado por aquellos
rodales puros aislados que crecen en los sectores
mas altos, como poblaciones marginales en el
norte. EIl segundo grupo estd formado por las
poblaciones que se ubican en los faldeos de los
Andes mediterraneos, donde las asociaciones ti-
picas estan constituidas por los bosques abiertos
de Roble-Hualo (DONOSO, 1975b). EI tercer
grupo estd compuesto por las poblaciones meri-
dionales que crecen en el Llano Central
los faldeos de las montafias hasta los 500 me-
tros, en la zona higromérfica, constituyendo
asociaciones con especies latifoliadas siempre-
verdes.

y en

Se demostré una alta correlacién con la La-
titud tanto en el peso de las semillas (r = 0.828;
7
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CUADRO N° 2. Significacién de las diferencias en caracteristicas morfol6gicas entre las po-
blaciones de Roble a lo largo de su distribucion en Chile. Los valores unidos
por una barra vertical, no son significativamente diferentes entre si, segin la

prueba de Student-Newmann-Keul (p > 0.01).

Poblacién Latitud Peso semillas Poblacién Latitud Nimero

° Sur (20 semillas) ¢ Sur Estambres

por flor

Loncha 34,12 0,426 Bellavista 34,87 60,36 %
Roble 33,07 0,352 Roble 33,07 58,77 =]
Bellavista 34,87 0,248 Loncha 34,12 55,15 2
Radal 38,15 0,248 i Esperanza 35,75 46,68 ]
Esperanza 35,75 0,236 Bullileo 36,20 4619 &
Recinto 36,30 0,172 Recinto 36,80 4470 Q
Bullileo 36,20 0,142 Osorno 40,20 35,08
Malleco 38,20 0,142 Villarrica 39,20 34,52 E
Osorno 40,20 0,132 Malleco 38,20 3097 @
Frutillar 41,08 0,128
Villarrica 39,20 0,124
p> 0.001) como en el numero de estambres medida en que es mayor la probabilidad de
(r = 0.915; p> 0.001). Del mismo modo se quedar expuestas a sequia después de la germi-

comprueba una alta correlacion de los factores
climaticos utilizados, con la latitud (r = 0.73;
p> 0.01 para precipitacion media anual;
r=0.97, p> 0.001 para precipitacion durante
la estacion de crecimiento y r = 0.97, p > 0.001
para temperaturas media anual). A su vez, las
caracteristicas morfoldégicas muestran una bue-
na correlaciéon que fluctia entre r = 0.66 (p. >
0.5) y r =09 (p> 0.001) con aquellos factores
de habitat. No se usaron los datos de tempe-
raturas maximas y minimas por estar incom-
pletos, pero la tendencia de variacion es la
misma que la de temperaturas medias.

Segin HESLOP-HARRISON (1968), la exis-
tencia de correlaciones entre caracteristicas mor-
folégicas y factores del habitat puede ser inter-
pretada como una evidencia de divergencia adap-
tativa, cuando las significaciones fisioldgicas no
han sido explicadas. Se justifica esta asevera-
ciéon porque la Unica explicacion razonable pa-
ra estas divergencias comprobadas es el efecto
diferencial de la seleccion debido a la adapta-
cion de una especie a habitats diferentes.

En este estudio se puede intentar una expli-
cacion fisiolégica fundamentada en relacion con
la variacion encontrada en el tamafio de las
semillas. El tamafio de las semillas aumenta
claramente desde el sur hacia el norte (Cuadros
1y 2) al igual que la sequedad. En coinciden-
cia con lo estudiado por BAKER (1972) se ob-
serva aqui también una clara tendencia de las
semillas a aumentar su peso (tamafio) en la

nacién. Esto ocurre por que la plantula tiene
una mayor exigencia de nutrientes en condicio-
nes de sequia para desarrollar en forma rapida
un sistema radical extenso y profundo que le
permita obtener agua (SALISBURY, 1942;

STEBBINS, 1950).

La Fig. 4 muestra la variacion de tamafio
total de raices de las plantulas.

Una explicacion similar no se tiene aln para
el aumento en el nimero de estambres. Lo mas
probable es que la posible explicacién esté rela-
cionada con aspectos de la polinizacién en medio-
ambientes diferentes.

Analizando la variaciéon desde el punto de
vista genecoldgico no parece haber duda que en
relacion con los caracteres morfolégicos anali-
zados hay una variacion continua o clinal en
Roble en el sentido latitudinal, a lo largo de la
Cordillera de los Andes. Segun lo sefialado por
GREGOR (1944, 1946), esta variacion se puede
clasificar como topocline (o geocline), esto es,
una variacién clinal que implica una amplia se-
paracion geogréafica. En el caso del nimero de
estambres por flor masculina, no cabe duda de
que hay una variacion continua pero también
se hace evidente una tendencia a la discontinui-
dad que podria estar insinuando
de ecotipos (Cuadro 2). Por lo demas, es inte-
resante recordar aqui que clines y ecotipos no
son conceptos excluyentes, sino que s6lo formas
de aproximacién al mismo problema (STEB-
BINS, 1950).

la formacioén
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Fig. 4. Plantulas de Roble de diferentes pobla-
ciones en que se observa que el desa-
rrollo radicular tiende a ser mayor en las
poblaciones del norte y en las mas altas
(semillas mas grandes). De arriba hacia
abajo y de izquierda a derecha: El Roble,
Loncha, Bellavista, Bullileo (700 m) Bu-
Ilileo (1.100m), Pinto (350m), Recinto
(700m), Las Trancas (1.400m), Villarrica
y Frutillar. El efecto puede estar en-
mascarado por el medioambiente y el
riego uniforme de todas estas plantulas,
cultivadas en maceta.

En cuanto a las respuestas fisioldgicas el
Andlisis de Varianza muestra que hay diferen-
cias muy significativas tanto entre las pobla-
ciones como entre los tratamientos de estratifi-
caciéon dentro de las poblaciones cuando se tra-
ta de los valores de capacidad germinativa
(p > 0.001), mientras que las diferencias son
significativas (p > 0.05) entre poblaciones 'y
muy significativas (p > 0.001) entre tratamien-
tos cuando se miden los valores germinativos.
La comparacién entre los valores medios de las
diferentes poblaciones en relacién con la capa-
cidad germinativa y el valor germinativo, me-
diante la prueba de comparacién mdultiple, se
muestra en el Cuadro 3.
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Las diferencias son significativas entre las
poblaciones del norte y las del sur, siendo mas
clara la diferencia en cuanto a capacidad germi-
nativa. La observacién de los datos y el uso
combinado de ambos valores (capacidad y valor
germinativo), permiten apreciar una disconti-
nuidad alrededor del paralelo 38° de latitud sur.
Un grupo de poblaciones meridionales aparece
claramente separado de otro septentrional, por
sus diferentes respuestas a la estratificaciéon
de las semillas. La estratificaciéon aparece au-
mentando significativamente (p > 0.001) la ca-
pacidad y la energia germinativa de las pobla-
ciones ubicadas al norte del paralelo 38°, en
tanto que no hay aumento significativo de nin-
gun tipo en las poblaciones meridionales (Cua-
dro 4).

La correlacién de estos valores con la latitud
y con los factores climéaticos es relativamente
pobre, fluctuando los coeficientes de correla-
cién entrer = 021 (p> 0.9) yr = 056 (p > 0.1)

Aunque no es sencillo explicar el modelo de
variacion experimentado por Roble en cuanto a
aspectos germinativos desde el punto de vista
del valor adaptativo de esas variaciones, es po-
sible intentar una discusién al respecto. Nor-
malmente se espera encontrar mayores reque-
rimientos de frio para la germinacién de semi-
llas de altas latitudes que para aquellas de ori-
gen septentrional, aunque se ha encontrado que
no siempre es asi (MERGEN, 1963; FOWLEY y
DWIGHT, 1964). Sin embargo en las altas la-
titudes se produce una corta estacion de cre-
cimiento, la que puede conducir a una madura-
cion incompleta de semillas, lo que naturalmen-
te deriva en baja capacidad y energia germina-
tiva. La baja calidad de las semillas en estas
regiones puede ser causada por escasa cantidad
de polen funcional, que produce un gran porcen-
taje de semillas vacias, o por pobre e incompleta
madurez de la semilla, que resulta en bajos
porcentajes de germinaciéon (STERN y ROCHE,
1974). Por otro lado MORGENSTERN (1969)
sefiala que la nutricion de las semillas es mas
favorable en habitats secos y frescos (como los
septentrionales en Chile) que en sitios hiumedos
(como los meridionales en Chile), lo que afecta
a la calidad y germinacién de ellas. Igualmente
cabe sefialar que en las éareas donde se desa-
rrollan las poblaciones meridionales al sur del
paralelo 38°, las condiciones de temperatura
durante el periodo invernal son mas benignas
que en las éareas septentrionales, donde Roble
crece cada vez méas alto en las montafias, en-
contrandose por lo tanto, con largos periodos de
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CUADRO N-° 3. Significaciéon de las diferencias entre las caracteristicas fisiolégicas en pobla-
ciones de Roble a lo largo su distribucion geografica. Los valores unidos por

una barra vertical

no son significativamente diferentes entre si, segun la
prueba de Student-Newmann-Keul (p > 0.01).
Poblacion Latitud Capacidad Poblacién Latitud Valor
°Sur germinativa °Sur Germinativo
(% promedio)
Malleco 38,20 53,38 Loncha 34,12 13,00
Loncha 34,12 47,33 Malleco 38,20 11,63
Bullileo 36,20 46,91 Radal 35,40 11,00
Radal 35,40 46,66 Bullileo 36,20 10,02
Recinto 36,80 41,91 Esperanza 35,75 6,84
Esperanza 35,75 39,42 Recinto 36,80 5,68
El Roble 33,07 36,83 Roble 33,07 5,10
Osorno 40,20 15,42 Villarrica 39,20 0,59
Frutillar 41,12 14,41 Osorno 40,20 0,58
Villarrica 39,20 12,00 Frutillar 41,12 0,43

CUADRO N° 4. Capacidad y valor germinativo
después de distintos periodos de
estratificacion en semillas de po-

blaciones de Roble del Norte,
Malleco y del Sur.
Poblacién Estratifi- Capacidad Valor
cacion Germinativa Germina-
(dias) % tivo
Norte 0 30,00 1,62
30 44,28 5,34
60 48,39 10,37
90 48,72 17,17
Malleco (0] 30,66 1,37
30 62,66 9,93
60 56,33 13,63
90 64,66 21,54
Sur 0 15,00 0,40
30 12,67 0,41
60 14,89 0,82
90 11,44 0,52
bajas temperaturas y con nieve. Si se acepta

esto Ultimo, naturalmente las semillas de las
norte deben responder

a la estratificacion que las del sur.

poblaciones del mejor
Para com-
probarlo se requiere informacién sobre tempera-
turas durante el invierno para las diferentes
poblaciones de Roble.

La discontinuidad observada en cuanto a ger-
minacion a la altitud del paralelo 38 puede in-
terpretarse como una evidencia de variacién
ecotipica, evidencia que en parte se ve refor-
zada por la variacion encontrada en el

de estambres por flor masculina.

ndmero
Sin embargo
no parece haber todavia suficiente base para

concluir que existen dos ecotipos discretos. La
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posibilidad no se descarta pero se requieren
mas evidencias.

A pesar de la validez de las conclusiones que
se obtengan en

fisioldgicas,

relacion con estas
es fundamental

respuestas
enfatizar la nece-
sidad de repetir estos ensayos en varios afios
posteriores, puesto que muchas diferencias
entre poblaciones podrian deberse a factores
climaticos o biéticos no considerados en este
estudio.
5. 2. Variacion altitudinal

El cuadro 6 muestra que la variaciéon en el pe-
so de las semillas y el numero de estambres
por flor masculina es perfectamente gradual en
relacion con los cambios en altitud. Esta varia-

cion se puede apreciar también en la figura 5.

cae i

Fig. 5. Variaci6on en el tamafo de las semillas
de Roble en una transeccidon altitudinal
en Chillan (paralelo 37), que sigue el
siguiente orden: arriba 1.400 m. al cen-
tro 700 m. abajo 350 m. y que consti-

tuyen una evidencia en variacién clinal.
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La correlacion en las caracteristicas incremen-
to de peso de las semillas y del numero de es-
tambres con el aumento de alturas sobre el
nivel del mar es muy significativa en la Cordi-
Illera de los Andes de la zona mediterranea
(r = 09 p> 0001y r = 10 p > 0.001, respec-
tivamente)
analisis de varianza muestra que
las distintas altitudes son
rela-

Ademas, el
las poblaciones de
significativamente diferentes entre si en
cion con las dos caracteristicas morfoldgicas
(p > 0.001). La prueba de comparacién multi-
ple refuerza la evidencia de que la variacion es
muy gradual en las transecciones altitudinales

(Cuadro 5).

CUADRONZ?®5. Significacion de las diferencias
morfoldégicas entre poblaciones
de roble a lo largo de transeccio-
nes altitudinales. Los valores
unidos por una barra vertical no
son significativamente diferentes
entre si, segun la prueba Stu-
dent-Newmann-Keul (p>0.01).

a) Transecto 1 a 36° Latitud Sur.

Poblacién Altitud Peso semillas
(m) (20semillas)
Los Césares 1,550 0,358
Corrales 1,400 0,274
Picasso 1,100 0,270
Embalse Bullileo 750 0,248
Sta. Filomena 350 0,192
b) Transecto 2 a 37° Latitud Sur.
Poblacién Altitud Peso semillas NuUmero
(m) (20semillas) estambres
por flor
Las Trancas 1,400 0,268 52,20
Recinto 700 0,238 44,75 |
Pinto 350 0,158 40,72|
Arauco 10 - 37,90

Se necesita informacion cuantitativa de la va-
riacion altitudinal de los factores climaticos. Sin
embargo se puede considerar que es efectivo
que la temperatura decrece y la precipitacion
aumenta mas o menos gradualmente desde las
partes bajas a lo que
permite sefialar como muy probable que exista
una buena correlacidon entre las caracteristicas

estudiadas y los factores climaticos en relacion

las mayores altitudes,

con los cambios altitudinales.
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La explicacion fisioldgica respecto del mayor
tamafio de las semillas de las mayores alturas
mismo fundamento que la dada
La condi-

puede tener el
en el caso de la variacion latitudinal.
cion de mayor sequedad que promueve un ma-
yor tamafio de la semilla, se encontraria dada
a mayores altitudes por factores topograficos y
mayor evaporaciéon que contribuyen a una ma-
yor sequedad del suelo que en las areas bajas
(SALISBURY, 1942; BAKER, 1972).

El analisis de varianza realizado para evaluar
las respuestas fisiolégicas en las diferentes alti-
tudes muestra diferencias significativas entre
(p> 0.025) y muy significativas
las poblaciones

poblaciones
entre tratamientos dentro de
(p > 0.001) en relacion con la capacidad germi-
nativa, mientras que las diferencias en ambos
casos son muy significativas (p > 0.001) cuando
se trata de los valores germinativos. Las dife-
rencias entre las medias de cada poblacion para
capacidad y valor germinativo que se muestran
en el cuadro 6 en conjunto con los significativos
coeficientes de correlacion de ambos factores
con los cambios de altitud (r = 0.999, p > 0.001
para capacidad germinativayr = 0.976, p > 0.001
para valor germinativo), implica una clarisima
gradacion en la variacion de estas respuestas
fisioldgicas,
altitud.

que decrecen gradualmente con la

CUADRONZ?®G6. Significacion de las diferencias
de los parametros de germina-
cion entre poblaciones de dife-
rentes altitudes en el paralelo

37° Lat. S. como respuesta a di-

ferentes periodos de estratifica-

cién en frio. Los valores unidos
por una barra vertical
significativamente diferentes en-

tre si segun la prueba de Stu-

no son

dent-Newmann-Keul (p > 0.01)
Poblacién  Altitud Capacidad Valor
Germinativa Germinativo
(%promedio) promedio
Pinto 350 48,17 9,55|
Recinto 700 41,92 5,55
Las Trancas 1,400 26,92 1,95

Una explicacion tentativa desde el punto de
vista adaptativo es mas dificil para la variacion
altitudinal en cuanto a
las respuestas de las semillas a la estratifica-
cion. Laexplicacion basadaen M ORGENSTERN
(1969), asi como aquellas basada en las diferen-

cias de temperatura no son validas para esta

que para la latitudinal

situacion, y aln mas, aparecen como contradic-
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torias. La explicacion que puede servir a los
dos tipos de variacion es aquella relacionada con
la baja calidad de las semillas debido a defi-
ciencias del polen o de la maduracién (STERN y
ROCHE 1974) y atribuibles a la méas corta esta-
cion de crecimiento, propia de las altas latitudes
y también de las mayores altitudes.

En el sentido altitudinal se aprecia con mucha
claridad una variacién en relacién tanto con
los caracteres morfolégicos como las respuestas
fisiol6égicas. Esta variaciéon existe obviamente,
donde hay un rango de altitudes mas o menos
considerable, situacion que se da en la zona
mediterranea. Siguiendo la clasificaciéon de
GREGOR (1944, 1946), se puede sefialar que
estamos aqui en presencia de ecoclines, es decir,
un cline relacionado con gradientes ecoldgicos
dentro de un éarea restringida. Siguiendo tam-
bién los conceptos de GREGOR se puede sefalar
la presencia de ecotipos edaficos en los extre-
mos de altitud de estas transecciones.

6— CONCLUSIONES.

De acuerdo con STERN y ROCHE (1974), los
factores climaticos son las principales fuentes
de la variaciéon clinal producida en areas exten-
sas, lo cual puede ser demostrado mediante ana-
lisis de correlacién con los factores del clima,
particularmente con las medidas de tempera-
tura, precipitacion y duracién de la estacion de
crecimiento. EIl procedimiento 6ptimo para de-
mostrar variaciéon clinal es la obtencién de in-
tercorrelaciones de las caracteristicas de la
planta y factores medioambientales (JEFFERS
y BLACK, 1963).

De acuerdo con estos criterios y considerados
los caracteres morfoldégicos y fisiolégicos anali-
zados, asi como los factores medioambientales
se puede hablar de una clara variacién clinal en
las poblaciones de Roble, la cual queda mani-
festada en el Cuadro N° 7.

CUADRO N° 7. Correlaciones entre las caracteristicas de la planta, los factores climaticos, la

latitud y altitud, para las poblaciones de Roble en su area de distribucién.

p. ¢} € X, X X X X X X,
X: Peso de semillas, 1.0 0.78* 043° 0.50 0.87 0.78* 0.75% 0.83* 090
¥, Numero de estambres 1.0 0.34° 0.31° 0.90* 0.85° 0.66° 092 10
X, Capacidad germinativa 1.0 0.95* 0.38° 0.21° 0.56* 056° 1.0°
X, Valor germinativo 1.0 0.38° 0.24* 0.513 0.52' 098
X, Pp. media anual 1.0 0.96" 0.72* 073F -
X Pp, durante periodo crec. 1.0 0.88* 0.97 —
¥X: Temp. media anual 1.0 097 —
Xs Latitud Sur 1.0 —
¥, Altitud 1.0
Niveles de significacién: r* p>0.001 r* p>001 ™ p> 01

¥ p>02 r p>04  p> 05

r" p>09 (De la Loma, 1955)

Ademas, siendo Roble una especie anemdéfila
y de fecundacién cruzada, es natural que se pro-
duzca con mayor probabilidad una variacién
clinal (STEBBIS, 1950; BAKER, 1953). Deacuer-
do con los resultados obtenidos esta variacion
es de dos dimensiones, una latitudinal, en que
se habla de topo o geocline, y una altitudinal,
en que se hace referencia a un ecocline.

Los datos obtenidos en la transeccién desde
Arauco hasta Termas de Chillan, asi como los
resultados obtenidos en un ensayo de germina-
cion paralelo efectuado con semillas de Valdivia
(germinacién promedio 69,33%), también sugie-
ren la existencia de una variacion longitudinal.

La variacion clinal sefalada para Roble es
clara, pero antes de poner punto final a esta
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conclusién es importante sefialar la posibilidad
de existencia de ecotipos y establecer algunas
pautas que puedan motivar la futura investiga-
cion al respecto.

El medioambiente de las poblaciones surefas
de Roble es mas homogéneo que el de la re-
gion mediterranea en cuanto a clima, topografia
y probablemente suelos, lo que para el tipo de
poblaciones de esta especie, sugiere la posible
accion de una seleccion estabilizadora, de modo
que las caracteristicas de la especie se manten-
gan alrededor de sus valores medios 6ptimos con
respecto a la adaptacion (GRANT, 1971).

En la regiéon mediterranea el medioambiente
es heterogéneo y la especie ocupa un rango mas
discontinuo, determinado por clima, topografia
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y tal vez suelo. En algunos lugares se desarro-
Ilan poblaciones de altura separada de otras de
tierras bajas, mientras que en areas cercanas
la distribucion altitudinal es continua y, las po-
blaciones mas septentrionales consisten s6lo en
rodales de altura muy aislados. De acuerdo con

estas tan diferentes condiciones ambientales, la

en estas poblaciones, lo que complica aun mas
la variabilidad en Roble en la region mediterra-
nea (DONOSO y LANDRUM, 1976; DONOSO y
LANDRUM, 1979).

Como consecuencia de estos antecedentes, es
muy probable el desarrollo de ecotipos en Roble.

probabilidad de seleccion
disruptiva o direccional, es muy alta (WRIGHT,

es importante tomar en consideraciéon las evi-
dencias de introgresion derivadas de la hibri-
dacion entre Nothofagus glauca y N. obliqua

diferencial ya sea Seguramente la futura

BAKER, 1953; GRANT, 1971). Ademés

tribucion.
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campo va a demostrar que en las poblaciones
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