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Evidencia morfoldgica e isopenzimética de hibridacion
natural entre Nothofagus antarctica y N. pumilio en €
noroeste patagonico

Morphological and isozyme evidence of natural hybridization between
Nothofagus antarctica and N. pumilio in northwestern Patagonia

PAULA QUIROGA?, ROMINA VIDAL RUSSELLZ? ANDREA C. PREMOLI!

1Centro Regional Bariloche. Universidad Nacional del Comahue, C.P.8400 Bariloche, Argentina.
E-mail: pguiroga@crub.uncoma.edu.ar/apremoli @crub.uncoma.edu.ar
2 Plant Biology Department, Southern Illinois University at Carbondale, Carbondale, Il 62901, U.S.A.

SUMMARY

We studied the possible hybridization between N. pumilio and N. antarctica by analyzing morphological and
isozyme characteristics of a high altitude population at Laguna Negra in northwestern Patagonia, Argentina.
Samples collected from this population for morphological and genetic analyses were compared to pure popula-
tions of N. pumilio and N. antarctica. Pure species were statistically different from each other in leaf characte-
ristics. A multivariate analysis indicated greater similarity between the hybrids and N. antarctica. Polymorphism
at Laguna Negra for 13 loci was 61% which was higher than that for N. antarctica and N. pumilio (58 and 43%,
respectively). We found diagnostic alleles of each pure species and the hybrids resulted similar to N. antarctica.
These results indicate that natural hybridization between N. antarctica and N. pumilio, and introgression into N.
antarctica take place in Laguna Negra.

Key words: hybrids, introgression, Nothofagus antarctica, Nothofagus pumilio, South America.

RESUMEN

En este trabajo se estudio la hibridacién entre Nothofagus pumilio y N. antarctica mediante andlisis de morfologia
foliar y de electroforesis isoenziméatica en la poblacion de altura de Laguna Negra en el noroeste de |la Patagonia,
Argentina. Muestras colectadas en esta poblacién para andlisis morfol6gicos y genéticos fueron comparadas con
poblaciones puras de N. antarctica y N. pumilio. Las especies puras resultaron estadisticamente diferentes entre
si para las variables morfologicas, y €l andlisis multivariado mostré un patrén de agrupamiento de los hibridos
con N. antarctica. El polimorfismo para 13 loci en Laguna Negra fue del 61% y resulté mayor que €l de N.
antarctica y N. pumilio (58 y 43% respectivamente). Se encontraron alelos diagndsticos de |as especies puras y
los hibridos resultaron mas similares a N. antarctica. Estos resultados indican que ocurre hibridacion natural entre
N. antarcticay N. pumilio en la poblacion Laguna Negray la existencia de posibles eventos de introgresion hacia
N. antarctica.

Palabras clave: hibridos, introgresién, Nothofagus antarctica, Nothofagus pumilio, Sudamérica.

INTRODUCCION dos sistemas reproductivos (1, 2). Sin embargo, la
formacién de hibridos interespecificos dependera

La hibridacién interespecifica es un fendmeno  de la compatibilidad genética entre las dos espe-
frecuente en plantas y lafacilidad con laque ocu-  cies, de la fenologia de la floracion (3), de la
rre entre especies arboreas se debe particularmen-  superposicion de sus rangos de distribucion, y de
te asu gran longevidad y ala existencia de varia-  las condiciones de sitio adecuadas para el estable-
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cimiento de la progenie hibrida (4). Anderson (5)
postulé que, para que los hibridos puedan estable-
cerse y sobrevivir, deberian desarrollarse en un
“habitat hibrido”. Estos son sitios muchas veces
disturbados donde las especies puras tendrian dis-
minuida su adaptabilidad. Ademas, la reducida
competencia entre las especies puras en estos si-
tios aumentaria las probabilidades de estableci-
miento de los individuos hibridos. Desde el punto
de vista ecoldgico y evolutivo, la hibridacion tie-
ne importancia en cuanto a que contribuye consi-
derablemente a la modificacion y al aumento de
la diversidad (6) biolégicay genética

Existen numerosos antecedentes de hibridacion
natural entre especies arb6reas como, por ejem-
plo, en Pinaceas (7), en Quercus (4), y en Notho-
fagus de Nueva Zelandia (8) y de Sudamérica
(9-17). La amplia evidencia de hibridacion inte-
respecifica en Nothofagus sugiere que este es un
fendmeno extendido en el género atal punto, que
se han descrito especies como Nothofagus leoni
(10), cuyo origen se considera hibrido entre
N. obliqua y N. glauca.

Si bien se ha sugerido que N. antarctica (G.
Forst.) Oersti y N. pumilio (Poepp. et Endl.) Kras-
ser (Fagaceae) podrian hibridar en condiciones
naturales (18), este fendmeno no ha sido descrito
hasta el momento. La cercana relacion filogenéti-
ca entre N. antarctica y N. pumilio (19-21), jun-
tamente con el hecho que coexisten en
simpatria en el bosgue Andino Patagonico, suge-
ririan que existe un alto potencial de hibridacion
entre ellas. En este trabajo mostramos evidencia
morfolégica e isoenzimética de hibridos entre las
especies N. pumilio y N. antarctica en una pobla-
cion atoandina del noroeste de la Patagonia,
Argentina.

MATERIAL Y METODOS

Se estudié una pequefia poblacién localizada a
orillas de la Laguna Negra, ubicada a 1.600 m
s.n.m. sobre el cerro Negro a oeste del Parque
Nacional Nahuel Huapi (41° 08 Sy 71° 34 O).
Esta poblacion se ubica en el limite atitudinal de
vegetacion arbdrea y esta constituida por N. pu-
milio, N. antarctica y los supuestos hibridos. La
altura de todos los individuos no fue superior a
los dos metros. En este sitio se detectaron a sim-
ple vista posibles individuos hibridos entre

26

N. pumilio y N. antarctica a base de la presencia
de caracteristicas morfoldgicas intermedias entre
ambas especies puras. Estas fueron laformade la
hoja, que se diferencié en cordada y eliptico-ova-
da; el margen de la hoja en aserrado y lobulado;
las venas en difusas y marcadas, y los frutos con
semillas multiples o con semilla Unica. Se tomo
un total de 21 muestras, que correspondieron a
once individuos hibridos, cuatro individuos de N.
antarctica y seis individuos de N. pumilio, las
cuales se utilizaron pararealizar andisis morfol6-
gicosy genéticos mediante electroforesis isoenzi-
matica. Los individuos que se identificaron como
hibridos fueron comparados con poblaciones pu-
ras de N. antarctica ubicadas en Lago Steffen (41°
30" Sy 71° 30" O), Lago Guillelmo (41°20' Sy
71°30" O) y Lago Espejo (40° 39" Sy 71°42' O)
estudiadas por Vidal Russell (22) con anteriori-
dad, y puras de N. pumilio localizadas en el Valle
del Challhuaco (41° 15 Sy 71° 33 O) y Cerro
Lopez (41° 15 Sy 71° 18 O) estudiadas previa-
mente por Premoli (23), y de los individuos puros
de cada especie recolectados en Laguna Negra.

Andlisis morfolégico. El andlisis morfologico se
realizé sobre muestras de cinco hojas de disposi-
cién no apical por individuo, para 10 individuos
de cada una de las tres poblaciones puras de N.
antarctica, 15 individuos de N. pumilio para la
poblacién pura de Challhuaco, cuatro para la po-
blacién pura de Cerro Lépez y los 21 individuos
totales de Laguna Negra. Los individuos puros de
esta Ultima poblacién se analizaron juntamente con
sus respectivos ejemplares de las poblaciones
puras. Las variables que se midieron fueron las
mismas utilizadas en |os trabajos de Romero (24)
para Nothofagus sudamericanos y de Ramirez y
colaboradores (25) para €l andlisis de distintos
morfotipos de N. antarctica. Ademas, las varia-
bles medidas trataron de reflgjar la variacion cua-
litativa observada a simple vista de laformay el
margen de la hoja. Las diferencias morfol gicas
se analizaron comparando los individuos hibridos
con individuos puros de Laguna Negra y de las
poblaciones mencionadas anteriormente.

Se calcul6 un promedio por individuo y luego
un anico valor por especie; posteriormente las
variables morfolégicas se analizaron mediante
andlisis de la varianza de una via'y de compara-
ciones multiples a posteriori de Tukey (para N
desiguales) corregido por el test de Bonferroni
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(26). Sobre éstas se realizo, ademas, un andlisis
multivariado de componentes principales (Statis-
tica 5.1 1998).

Andlisis isoenzimatico. La caracterizacion genéti-
ca se realiz6 mediante la técnica de electroforesis
sobre geles de almidén (12% P/V). Muestras de
follgje fresco fueron tomadas de los 21 individuos
recolectados en la poblacién hibrida en marzo de
2000. La extraccion de enzimas siguio el protoco-
lo descrito en Premoli (14) para Nothofagus. Los
homogenatos fueron conservados a -80°C hasta el
momento de la corrida electroforética. Se resol-
vieron 6 sistemas enziméticos que codificaron para
13 loci génicos putativos. Estos fueron: acohol
deshidrogenasa (Adh-1, Adh-2), aldolasa (Ald-1,
Ald-2), isocitrato deshidrogenasa (Idh-1, Idh -2),
malato deshidrogenasa (Mdh-1, Mdh-2, Mdh-3,
Mdh-4), fosfoglucoisomerasa (Pgi-1, Pgi-2), y
shikimato deshidrogenasa (Skdh). Todas las enzi-
mas fueron analizadas utilizando el sistema
buffer de Morfolina-citrato (MC) apH 7,5 (27) y
los geles fueron corridos a 25 mA durante 5 horas
aproximadamente.

Los datos isoenziméticos de Laguna Negra
fueron comparados con datos de estudios reali-
zados sobre las poblaciones puras de N. antarc-
tica (22) y N. pumilio (23) indicadas anterior-
mente. Pararealizar el contraste se utilizaron las
enzimas polimoérficas en coman con |os estudios
de Premoli (24) y Vidal Russell (23) (Adh-1,
Adh-2, 1dh-2, Mdh-2, Mdh-3 y Pgi-2). Las de-
mas enzimas |dh-1, Mdh-1, Mdh-4 y Pgi-1 re-
sultaron monomorficas en los tres grupos de
poblaciones. A partir de los fenotipos el ectrofo-
réticos se calcularon frecuencias alélicas, geno-
tipicas y distintos indicadores de variabilidad
isoenzimaética, utilizando los programas Fstat v.
2.9.3 (28) y Pop Gene 32 v. 1.31 (29). Los indi-
ces calculados fueron el nimero medio de alelos
por locus (A), el nimero de alelos totales (A;),
el nimero promedio de alelos por locus poli-
morfico (Ap), el porcentgje de loci polimdrficos
usando el criterio sensu stricto (P), la heteroci-
gosis promedio observada (Hg) y la heterocigo-
sis esperada bajo la condicion de equilibrio Har-
dy-Weinberg (Hg). La distancia genética entre
los individuos puros e hibridos analizados se
estimé mediante el indice de Rogers (30).

RESULTADOS

Andlisis morfoldgico. Los caracteres morfol 6gi-
cos analizados mostraron diferencias significati-
vas tanto entre las especies puras como entre ellas
y los supuestos individuos hibridos analizados
(cuadro 1). Las especies puras resultaron marca-
damente diferentes entre si para las variables lar-
go total, ancho maximo, largo minimo y la rela-
cion largo total/largo minimo. Para estos caracteres
los hibridos resultaron de morfologia foliar simi-
lar a N. antarctica. La variable relacion largo to-
tal/largo minimo puede tomarse como indicador
delaformade la hoja. Asi, las hojas de N. pumi-
lio son més redondeadas que las de N. antarctica
y las de los hibridos que son mas acorazonadas.
Ademas, N. antarcticay N. pumilio difirieron sig-
nificativamente para las variables nimero de 16-
bulos marginales entre la segunda y tercera vena
lateral y la cantidad de venas laterales. Sin em-
bargo, para estas dos caracteristicas, los hibridos
fueron significativamente distintos a las especies
puras, mostrando valores inferiores o intermedios,
respectivamente (cuadro 1). Estos resultados mues-
tran que las variables morfoldgicas largo total,
ancho méaximo y largo minimo, como asi también
el nimero de [6bulos marginales entre la segunda
y tercera vena lateral y la cantidad de venas late-
rales pueden ser utilizados para identificar y dis-
tinguir a N. pumilio de N. antarctica. Por otro
lado, las relaciones largo total/ancho méximo y
largo total/nimero de venas no mostraron dife-
rencias entre los individuos supuestamente hibri-
dos y las especies puras.

El andlisis de componentes principales mues-
tra dos grupos bien diferenciados. Uno de estos
corresponde a los gjemplares de N. pumilio y €l
otro a agrupamiento de los individuos hibridos
con los de N. antarctica (fig. 1). Los primeros
dos componentes explican el 82,7% de la varian-
za total, repartiéndose en 65,3% y 17,4% respec-
tivamente. La dispersion de los puntos correspon-
dientes a ambas especies puras posiblemente se
deba a diferencias genéticas y/o plasticidad intra-
especifica.

Andlisis isoenzimatico. El andlisis isoenzimético
para la poblacién de Laguna Negra permitio re-
solver 13 loci de los cuales 8 resultaron polimor-
ficos (61% polimorfismo) para @ menos uno de
los dos grupos de especies puras y supuestos
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CUADRO 1

Variables morfoldgicas promedio en 11 individuos hibridos y cuatro puros de N. antarctica y seis puros de
N. pumilio analizados junto con 30 y 19 individuos de las especies puras respectivamente. Letras diferentes
indican diferencias significativas para el test a posteriori de Tukey con correccion de Bonferroni P < 0,01667.
Los desvios esténdar se indican en paréntesis.

Morphological characters measured on 11 hybrids and four pure individuals of N. antarctica and six pure individuals of N.
pumilio analyzed together (30 and 19 individuals from pure species respectively). Different letters indicate significant
differences, Tukey post-hoc test, P < 0.01667 after Bonferroni correction. Standard deviations are shown in parenthesis.

Largo Ancho  Largo N° de Lébulos Relacion Relacion Relacion
total mé&imo minimo  venas marginales entre largo total/  largo total/  largo total/
(mm) (mm)  (mm) laterales la22y 32 ancho largo N° venas
vena lateral méximo minimo laterales
N. antarctica 15,632 11,942 5572 4,122 5,702 1,332 3,022 38
N =34 (£ 4,67) (£285 (£183) (+x067) (£ 1,33) (+ 0,19) (£ 0,51) (+ 0,78)
Hibridos 13,758 11,922 5,352 3,32¢ 4,45¢ 1,18 2,712 4,40
N =11 (£250) (£241) (+146) (+0,68) (£ 0,96) (£ 0,23) (£ 057) (£ 047)
N. pumilio 20,16° 14,90 9,72 5,44P 20 1,362 2,08° 3,70
N =25 (£573) (£430) (£290) (+0,58) (=0 (0,12 (£ 0,17) (+ 0,87)
P (ANOVA)  0,0008 0,0084 0,0000 0,0000 0,0000 0, 0321 0,0000 0,0520 NS

i
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Figura 1. Andlisis de Componentes Principales de ca-
racteres foliares para individuos hibridos y puros de N.
antarcticay N. pumilio de Laguna Negray de las otras
poblaciones puras analizadas (la ubicacion de las mis-
mas puede encontrarse en €l texto).

Principal Component Analysis of leaf characteristics for hy-
brid individuals and pure N. antarctica and N. pumilio from
Laguna Negra and the other analyzed pure populations (for
location of these populations see text).

hibridos. Los loci polimérficos resueltos para La-
guna Negra fueron Adh-1, Adh-2, Ald-1, Idh-2,
Mdh-2, Mdh-3, Pgi-2 y Skdh. Este grado de poli-
morfismo resultd mayor que el encontrado en las
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poblaciones puras de N. pumilio y N. antarctica
estudiadas con anterioridad, cuyos valores fueron
del 43% sobre un total de 14 loci (23) y 58%
sobre un total de 12 loci (22).

Las especies puras pueden distinguirse entre
si por la presencia de alelos diagndsticos para 4
loci analizados (Adh-1,1; Mdh-2,4; Mdh-3,1y Pgi-
2,1) (cuadro 2). Ademés, en la poblacion de La
guna Negra se observa que existen alelos compar-
tidos entre los hibridos y una de las especies puras,
como es el caso de Adh-1,3 y Adh-2,3 con N.
antarctica y Mdh-2,1 y Mdh-3,3 con N. pumilio
(cuadro 2). Sin embargo, dos aelos, Mdh-2,2 y
Mdh-2,3, resultaron con marcadas diferencias en
sus frecuencias para las especies puras (fig. 2).
Los individuos hibridos presentaron mayor hete-
rocigosis que las especies puras, a pesar de haber
analizado un reducido nimero de éstos (cuadro
3). Las especies puras resultaron similares genéti-
camente entre si con una distancia genética de
Rogers de 0,905. Por otro lado, las distancias
genéticas de los hibridos con N. antarctica y
N. pumilio resultaron de 0,902 y 0,831 respecti-
vamente. La menor distancia genética calculada
entre los hibridos y N. antarctica refleja frecuen-
cias alélicas similares entre estos grupos de indi-
viduos (cuadro 2).
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CUADRO 2

Frecuencias alélicas en seis loci polimorficos para
los 11 individuos hibridos de Laguna Negra (LN) y
poblaciones puras de N. antarctica y N. pumilio,
analizadas junto con los individuos puros respectivos
de Laguna Negra. Los alelos compartidos entre los
hibridos con una de las especies puras se indican con
asterisco (*) y los aelos diagndsticos de cada
especie pura se designan con D.

Alleles frequencies at six polymorphic loci for 11 hybrid
individuals from Laguna Negra (LN) and pure populations
of N. antarctica and N. pumilio, analyzed with pure
individuals from Laguna Negra. Shared alleles by hybrids
with one pure species are indicated by (*) and those
diagnostic aleles of each pure species are designated by D.

Loci/delos  N. antarctica Hibridos LN N. pumilio

Adh-1
1D 0,02
2 0,96 0,70 0,98
3* 0,04 0,30

Adh-2
1 0,01 0,01
2 0,98 0,73 0,99
3* 0,01 0,27

Idh-2
1 0,01 0,14 0,02
2 0,96 0,73 0,97
3 0,03 0,14 0,01

Mdh-2
1* 0,14 0,01
2 0,13 0,09 0,96
3 0,86 0,77 0,03
4D 0,01

Mdh-3
1D 0,03
2 1,00 0,91 0,96
3* 0,09 0,02

Pgi-2
1D 0,03
2 0,96 1,00 0,94
3 0,04 0,03

DISCUSION Y CONCLUSIONES

La evidencia morfol 6gica e isoenzimatica pre-
sentada en este trabajo sugiere la existencia de
hibridacién natural entre N. antarctica 'y N. pumi-

13 13 33 13 2 n

Figura 2. Zimograma de la enzima Mdh para indivi-
duos hibridos (H) y puros de N. antarctica (Na) y N.
pumilio (Np) de Laguna Negra. Sobre los mérgenes se
indican las distintas isoenzimas con sus aelosy al pie
se muestran los genotipos correspondientes a Mdh-2.

Zimogram of the enzyme Mdh for hybrid (H) and pure indi-
viduals of N. antarctica (Na) and N. pumilio (Np) from Lagu-
na Negra. Different isozymes with their aleles are indicated
on the sides and genotypes for different individuals for
Mdh-2 are shown at the bottom.

lio para una poblacién de altura del noroeste pa-
tagoénico. Los datos de morfologia foliar indican
gue para aquellos caracteres diagnosticos de las
especies puras. los hibridos o poseen valores in-
termedios (para la variable |6bulos marginales
entre la 22y 32 vena lateral) o no difieren estadis-
ticamente de N. antarctica (para las variables lar-
go total, ancho méximo, largo minimo y para la
relacion largo total/largo minimo). La deteccion
de hibridos usando caracteres morfol 6gicos asu-
me que los individuos hibridos podrian ser feno-
tipicamente intermedios entre los individuos pa-
rental es especial mente bajo regimenes de seleccién
estabilizadora (31). Sin embargo, a menudo esto
no ocurre, porque los hibridos pueden expresar
un mosaico de los fenotipos parentales (32). Los
individuos hibridos detectados por Gallo y cola-
boradores (16) muestran claramente que éstos tie-
nen caracteristicas morfologicas diferentes a los
parentales y que no necesariamente presentan fe-
notipos intermedios entre los tipos parentales. El
grado en que la progenie hibrida difiere de los
progenitores dependera del grado de recombina-
cion y laintensidad de seleccién (31) Asi, en ca-
sos donde exista intensa seleccion direccional se
espera que los individuos hibridos presenten cam-
bios tanto en sus caracteristicas genéticas como
fenotipicas. El estadisticamente menor nimero de
venas laterales que presentan los hibridos, junta-
mente con el agrupamiento de los hibridos dentro
delaclase de N. antarctica en el andlisis de com-
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CUADRO 3

Variabilidad genética para 13 loci en todas las poblaciones analizadas. N es el
ndmero promedio de individuos analizados por locus; A es el nimero promedio
de alelos observado por locus, A; es el nimero de alelos totales; A es el nimero
promedio de alelos por locus polimdrfico; P representa el porcentaje de loci
polimorficos utilizando el criterio sensu stricto; H, es la heterocigosis observada,
y He es la heterocigosis esperada bajo la condicion de equilibrio Hardy-Weinberg.
Los errores estandar se muestran entre paréntesis.

Average genetic variability parameters at 13 loci in al analyzed populations. N is the
average number of analyzed individuals per locus, A is the mean number of aleles per
locus, Ay is the total number of alleles, Ay is the mean number of alleles per polymorphic
locus, P is the percentage of polymorphic loci using sensu stricto criteria, Hy and Hg are
the observed and expected heterozygosity, respectively. Standard errors are shown in

parenthesis.
N A A; Ap P H, He
N. antarctica* 0,010 0,052
151 18 18 2,6 50
N =222 (0,004) (0,024)
0,136 0,188
Hibridos LN 10,9 1,7 17 2,4 50
N =11 (0,062) (0,067)
0,022 0,042
N. pumilio* 2089 2,0 20 2,7 60
N = 250 (0,011) (0,014)

* Incluye los individuos puros de Laguna Negra.
* Include the pure individuals from Laguna Negra.

ponentes principales reflgjaria la existencia de un
grupo claramente distinguible. EI mismo seria
producto de la seleccién y la hibridacion cuya
evidencia es reforzada por |os resultados isoenzi-
méticos.

La dispersién de los puntos obtenidos en el
analisis de componentes principales de datos mor-
foldgicos reflgjaria la variacion intraespecifica
asociada a la amplia distribucién latitudinal y al-
titudinal de N. antarctica'y N. pumilio (fig. 1). N.
antarctica posee una variacion intraespecifica
elevada en respuesta a extremos y variados am-
bientes que modifican su cuerpo vegetativo, adop-
tando diferentes formas de vida que varian desde
arbéreas y arbustivas a subarbustivas (25, 33). Por
otro lado, N. pumilio posee una marcada varia-
cion intraespecifica a lo largo de gradientes alti-
tudinales en caracteres morfolégicos, ecofisiol¢-
gicos e isoenziméticos (23, 34).

Las especies puras pueden distinguirse isoen-
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zimaticamente entre si por la presencia de alelos
diagnésticos. Si bien los hibridos resultaron simi-
lares a N. antarctica, mostraron una mayor hete-
rocigosis. Esto evidencia la presencia de alelos
con frecuencias intermedias respecto de las espe-
cies puras. Similares resultados isoenziméticos se
obtuvieron al comparar los Nothofagus siempre-
verdes sudamericanos, donde las distintas espe-
cies puras presentaron diferencias en las frecuen-
cias aélicas para varios sistemas isoenziméaticos
(14). En otros trabajos también pudieron distin-
guirse especies puras entre si y diferenciarse de
sus hibridos, basdndose en la presencia (o ausen-
cid) de aelos diagndsticos y/o diferencias en las
frecuencias alélicas (35-38) incluidas otras espe-
cies de Nothofagus sudamericanos (16).

Los caracteres diagndsticos de especies puras
pueden aparecer combinados en los hibridos y ser
reconocidos durante las primeras generaciones
hibridas (5). Luego de esta primera generacion, si
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bien el promedio de estos caracteres se mantiene
constante en la poblacion, se espera que los indi-
viduos hibridos sean extremadamente variables en
su aspecto morfolégico (5, 12). Esto fue evidente
en algunos de los individuos hibridos de la pobla-
cion Laguna Negra, dado que no se podia distin-
guir con facilidad la afinidad morfol 6gica con una
u otra especie pura. Por lo tanto, estos individuos
hibridos no representarian una primera generacion
hibrida, debido a que muchas veces los caracteres
morfol6gicos no sirven para determinar si un in-
dividuo corresponde a una primera generacion hi-
brida, a una retrocruza reciente o a un largo pro-
ceso de hibridacion (33).

Los individuos hibridos resultaron mas simi-
lares a N. antarctica que a N. pumilio. Si bien
este fendmeno se detecté sobre un ndmero redu-
cido de individuos hibridos, el mismo podria ser
el resultado de sucesivos cruzamientos entre una
generacion hibrida 'y el tipo parental N. antarcti-
ca. Asi, a lo largo de las generaciones se incre-
mentan las similitudes respecto de una de las es-
pecies parentales, fendmeno que recibe el nombre
de introgresion (39). La mayor similitud observa-
da a partir de los datos morfoldgicos y genéticos
sugieren la ocurrencia de introgresion hacia N.
antarctica. Este fendbmeno ha sido también des-
crito para otras especies de Nothofagus como, por
ejemplo, de N. obliqua hacia N. glauca (10); N.
alpina hacia N. obliqua (13, 16), y de N. nitida
hacia N. betuloides (12, 14, 15). Sin embargo, €l
ndmero de individuos hibridos y e nuimero de
plantas puras analizadas en este trabajo es relati-
vamente bajo. Por o tanto, se requieren mas estu-
dios que analicen la ocurrencia de este fenémeno
especialmente en otras areas donde las dos espe-
cies coexisten en simpatria.

Los eventos de hibridacion natural entre N.
antarctica 'y N. pumilio podrian ser més frecuen-
tes que lo considerado hasta el presente. La evi-
dencia presentada en este trabajo juntamente con
evidencias del Glaciar Martia en Tierra del Fue-
0o (34) y observaciones realizadas por P. Quiroga
y A. Premoli en otros fondos de valles, como el
Valle de los Perdidos cercano a Laguna Negra 'y
hacia el sur del bosgue templado en el Chaltén,
provincia de Santa Cruz y Paso Garibaldi en Tie-
rra del Fuego, sugieren que la hibridacion podria
estar asociada a condiciones ambientales favora-
bles paralaviabilidad de los hibridos. En particu-
lar la hibridacién entre N. antarctica 'y N. pumilio

estaria facilitada por su cercania filogenética
(19-20). Por lo tanto, cuando se solapan los perio-
dos de floracion de ambas especies puras y en
ausencia de barreras postcigéticas, no existirian
restricciones para el flujo génico interespecifico.
Esto es particularmente relevante en el gradiente
altitudinal, donde se pudo demostrar que N. pumi-
lio presenta marcadas restricciones a flujo génico
intraespecifico (34). El aislamiento reproductivo
entre individuos separados altitudinalmente por
escasos cientos de metros propiciaria el intercam-
bio genético interespecifico con individuos sim-
patricos de N. antarctica. Sin embargo, para faci-
litar el establecimiento de los hibridos es
importante que el ambiente en e cua se desa-
rrollan sea también hibrido, o bien, presente ca-
racteristicas propias (5, 40). En particular, la po-
blacién de Laguna Negra se encuentra sobre los
limites altitudinales de |a vegetacion arborea, don-
de los factores ambientales que la afectan son
probablemente diferentes a los que operan en los
ambientes donde ocurren las especies puras. El
uso de un nuevo ambiente en el gradiente altitudi-
nal, por parte de este grupo de individuos hibri-
dos, puede llevar a la explotacion de nuevos re-
cursos que, en combinacion con una elevada
heterocigosis, permitiria la diferenciacion por se-
leccion direccional y potencial especiacion de las
especies caducifolias dentro del subgénero No-
thofagus del bosque templado austral.
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