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DECALOGO DE LA LENGA

Domina las laderas Yy los bosques australes de Patagonia, muestra gran variacién
en respuesta a los ambientes que habita y devela su historia escondida en el

ADN.

Andrea Cecilia Premoli y Paula Mathiasen

La especie

Las especies de Nothofagus, familia Nothofagaceae,
han capturado la atencién de botdnicos y biogedgrafos.
Se trata de drboles y arbustos que habitan gran diver-
sidad de ambientes y ocurren en diversas asociacio-
nes forestales. Estdn restringidos a los continentes del
Hemisferio Sur. Anterior a su separacién por deriva
continental, los mismos formaban parte del
megacontinente de Gondwana. Por lo tanto, la distri-
bucién disyunta del género Nothofagus en continen-
tes tan alejados como Sudamérica y Oceania se utiliza
como ejemplo para analizar los procesos que la origi-
naron; ya sea producto de eventos de vicarianza [Nota
del revisor: se sugiere explicar este término] por la se-
paracién de una distribucién antigua y continua, o por
dispersion a distancia. Si bien las ideas de vicarianza
fueron sustentadas por la baja capacidad de disper-
sién por semilla que posee Nothofagus y la presencia
de fésiles en los distintos continentes, existen casos
como el registrado en Nueva Zelanda, donde las es-
pecies actuales habrian arribado por dispersién.
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Lenga es el nombre comidn de un darbol que crece
en forma silvestre en el bosque templado de Argentina
y Chile. Su nombre cientifico es Nothofagus pumilio,
que proviene del latin y significa falsa haya
(Nothofagus) y enano (pumilio). Posee una de las més
amplias distribuciones geogrdficas de las especies de
bosque de la Patagonia. Su rango latitudinal abarca
desde las localidades de Talca (39°S), en Chile, y nor-
te de Neuquén (35° S), hasta Tierra del Fuego (55°9)
, en Argentina. Habita dreas con bajas temperaturas y
suelos pobres en nutrientes. Se la encuentra desde el
nivel del mar (en el sur) hasta el limite altitudinal supe-
rior del bosque a todo lo largo de su distribucién lati-
tudinal. Crece sobre ambas cordilleras: la cordillera
de la Costa en el oeste de Chile y la cordillera de los
Andes, entre Argentina y Chile. Forma principalmente
bosques puros, pero se la puede encontrar también
en bosques mixtos donde coexiste con su pariente cer-
cano -el fire (Nothofagus antarctica)-, otras especies
de Nothofagus -como coihues (Nothofagus dombeyi),
roble pellin (Nothofagus obliqua) y rauli (Nothofagus
alpina)- o coniferas, como la araucaria (Araucaria
araucana) y el alerce (Fitzroya cupressoides).

Segun el tipo de ambiente donde se encuentra, la
lenga puede desarrollarse como un arbol de hasta 30
metros de alto y un metro y medio de didmetro, o cre-
cer en forma achaparrada (con menos de un metro
de altura), en el limite de la vegetacién arbérea en lo
alto de la montafia (ver Figura 1). La corteza es de
color gris oscuro con grietas longitudinales. La edad
mdéxima tipica para la lenga es de aproximadamente
350 afos. Las hojas son pequefias, de color verde
oscuro y de forma eliptica ,midiendo entre 2 y 4 centi-
metros de largo, y hasta 3 de ancho. Estas caen en
otofio o cuando las condiciones climéticas son extre-
mas (frio o sequia). Las flores son pequenias, no muy
vistosas y unisexuadas, es decir, esta especie posee flo-
res femeninas y masculinas separadas, pero se encuen-
tran en la misma planta (monoico). Las flores masculi-
nas son solitarias y tienen un pedicelo de hasta 4 mili-
metros de largo, rodeadas por un perigonio formado
por 5 a7 lébulos, 15 a 20 estambres. Las flores feme-
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Bosque de lengas en el Valle del Challhuaco.

ninas también son solitarias y sésiles. El fruto posee
una Unica nuez de 6 o 7 milimetros de largo. [Nota del
revisor: Resulta necesario explicar los términos
perigonio, lébulo, estambre y sésiles; puede ser en un
glosario]

Especies de Nothofagus que poseen grandes distri-
buciones latitudinales como la lenga, que habita dis-
tintos ambientes y que probablemente sufrié aislamien-
tos en el pasado producto de barreras geogréficas,
representa un excelente experimento natural para com-
prender el efecto de procesos ecolégicos y evolutivos
que la impactaron. Estos dejaron su huella en el mate-
rial genético y pueden reconstruirse al analizar pobla-
ciones naturales.

1) éTodos los parientes cercanos de la
lenga estan en Sudamérica?

El género Nothofagus estd formado por 36 espe-
cies que han sido clasificadas en cuatro subgéneros
segun el tipo de polen: Brassospora (19 especies),
Fuscospora (5 especies), Lophozonia (7 especies) y
Nothofagus (5 especies). La lenga, junto con el dire y
los tres tipos de coihues, pertenece al subgénero
Nothofagus. Durante el periodo Oligoceno, hace 30
millones de afios (Ma), los cuatro subgéneros estuvie-
ron ampliamente distribuidos en la Antartida,
Australasia y Sudamérica. Si bien se encuentran extin-
tas actualmente en la Antdrtida, las especies de los
subgéneros Lophozonia y Fuscospora ain estdn pre-
sentes en Sudamérica, Nueva Zelanda y Australia (in-
cluida Tasmania). Al contrario, los otros dos subgéneros
Brassospora y Nothofagus se encuentran restringidos
geogrdéficamente en el presente, el primero a regiones
tropicales de Nueva Guinea y Nueva Caledonia y el
segundo a latitudes templadas de Patagonia. Sin em-
bargo, existen fésiles del Oligoceno en Tasmania que
dan cuenta de la amplia distribuciéon pasada del
subgénero Nothofagus. Particularmente en el Eoceno
medio-Oligoceno, los bosques de Nothofagus en
Sudamérica se expandieron quedando posteriormen-
te restringidos a la regién humeda occidental de
Patagonia. El sur de Sudamérica es actualmente el érea
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con mayor diversidad de subgéneros: Fuscospora con
una Unica especie (ruil N. alessandri), Lophozonia con
tres especies (roble N. obliqua , rauli N. alpina y hualo
N. glauca ) y Nothofagus con cinco especies: lenga,
Aire N. antarctica, y las siempreverdes coihue N.
dombeyi, coihue de Chiloé N. nitida (aunque no sélo
restringido a la Isla de Chiloé), y guindo o coihue de
Magallanes N. betuloides. Todas las especies del
subgénero Nothofagus, excepto el coihue de Chiloé
poseen rangos amplios de distribucién latitudinal en
Argentina y Chile (ver Figura 2).

El grupo de especies al que pertenece la lenga y sus
ancestros habrian tenido una distribucién amplia en el
pasado, estando restringidos hoy en dia a la Patagonia.

2) éCudan antigua es la lenga?

El registro fésil juntamente con el andlisis del ADN
de las especies actuales permite reconstruir eventos del
pasado, como comprender el origen de las especies e
identificar los lugares donde ocurrieron. Los estudios
del ADN se basan en las diferencias de las secuencias
del ADN que se utilizan para estimar el tiempo ocurri-
do desde la divergencia de las especies (reloj molecular),
es decir, [Nota del revisor: explicar brevemente qué
implica la «divergencia de las especies»].

Los fésiles mds antiguos de Nothofagus aparecie-
ron en el oeste de Gondwana hace aproximadamente
85 Ma, durante el periodo Cretécico superior. El re-
gistro f6sil muestra ademds que los cuatro subgéneros
actuales de Nothofagus se habrian diferenciado tem-
pranamente, hace unos 75 Ma durante los periodos
Campaniano-Mastrichtiano, cuando los continentes
actuales formaban el megacontinente de Gondwana.
La similitud morfolégica entre los fésiles, principalmente
polen, y el de las especies actuales sugiere que el cam-
bio evolutivo dentro del género ha sido lento, por lo
menos durante los Gltimos 35 Ma. La evidencia fésil
junto con andlisis moleculares permitieron concluir que
la familia Nothofagaceae se diversificé en distintas es-
pecies, principalmente desde el Eoceno hasta el

45



DECALOGO DE LA LENGA

Oligoceno (55-25 Ma). También evidenciaron que el
fire resulté una especie hermana (es decir,
cercanamente emparentada) de un grupo formado por
laos tres especies siempreverdes de coihues, mientras
que la lenga probablemente divergié mas temprana-
mente de todas ellas (ver Figura 3). La separacién tem-
prana de la lenga (hace unos 22 Ma) probablemente
ocurrié en respuesta al enfriamiento a nivel global que
tuvo lugar en el limite Eoceno-Oligoceno. El clima cé-
lido considerado de tipo invernadero, de régimen
subtropical a tropical, se modificé a uno de tipo iglu.
En este mismo periodo finalizé la etapa de la ruptura
de Gondwana, con la separacién de la Peninsula
Antértica del sur de Sudamérica. Juntamente, se de-
sarrollé la Corriente Circumpolar Antdrtica, el clima
se volvié mds ciclico, y cada vez se fue tornando mds
frio. Posteriormente, durante el Mioceno medio y con
el inicio del levantamiento de los Andes, el clima se
siguié enfriando y se torné mds seco. Bajo estas con-
diciones habria divergido el Aire (hace aproximadamen-
te 13 Ma). Las especies siempreverdes muestran una
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historia evolutiva mds reciente. En el Mioceno tardio
(hace 6 Ma) y posterior al levantamiento de los Andes,
el coihue de Chiloé se habria adaptado a los ambien-
tes mds humedos del oeste de los Andes. Por 0ltimo, la
separacién del coihue y el guindo habria ocurrido como
consecuencia de los cambios climéticos ocurridos du-
rante el Plioceno (hace un millén de afios).

De la misma manera que se habia considerado al
ruil Nothofagus alessandri con caracteristicas
ancestrales, la lenga es una de las especies actuales
mds antiguas de Nothofagus.

3) Dada su antigiedad, écomo impactaron
los eventos geolégicos en la lenga?

Las poblaciones de especies de amplio rango pue-
den haber sufrido aislamientos en el pasado por efec-
to de barreras. De esta forma pueden acumularse di-
ferencias genéticas entre las poblaciones, las cuales
pueden ser detectadas por medio de estudios
moleculares. En particular, las secuencias de ADN del
cloroplasto (ADNc) permiten estudiar la impronta de



Figura 1. (a) ejemplares achaparrados de lenga en
altura, y (b) drboles creciendo en bosque a menor
altitud, en el Valle del Challhuaco; (¢) rama con
hojas y flores; (d) plantula emergiendo de la semilla;
y (e) plantula creciendo en el suelo del bosque.

eventos antiguos en plantas debido a la baja tasa de
mutacién (tasa de cambio) que posee. A diferencia del
ADN del nicleo (ADNn) que recibe contribuciones
paterna y materna, el ADNc se hereda por linea ma-
terna en la mayoria de las plantas con flor. Es decir, los
miembros de un grupo dado (linaje) tendrdn la misma
secuencia de ADNc la cual seré transmitida a sus des-
cendientes de parte de madre sin contribucién pater-
na. Por lo tanto, las especies actuales recibieron el
ADNCc de sus ancestros conteniendo la huella de even-
tos pasados, aun siendo anteriores a la divergencia de
las especies actuales.

Las secuencias de ADNc de las poblaciones de lenga
difieren genéticamente al norte y sur de los 43°S y co-
incide con lo encontrado en fire y las tres especies de
coihues. La concordancia entre las cinco especies ha-
bla de una historia compartida debido a hibridaciones
(cruza entre especies diferentes) pasadas y que tam-
bién ocurren actualmente. La separaciéon norte—sur
ocurrié hace aproximadamente 32 Ma. En el periodo
Eoceno-Mioceno la actual regién Patagénica, consis-
tia de terrenos fragmentados debido a un aumento
del nivel del mar. Fésiles del subgénero Nothofagus
estdn presentes en el éptimo climdtico del Eoceno de
la Patagonia, a los 41°Sy 47°S, probablemente como
poblaciones pequefias y aisladas. Posteriormente, con
el enfriamiento durante el Oligoceno, ocurrié la ex-
pansién de elementos tolerantes al frio (microtérmicos)
como la lenga. Sin embargo, rasgos complejos del
paisaje de Patagonia como cuencas interiores e
ingresiones marinas persistentes impidieron la disper-
sion resultando en distintos grupos (linajes)
genéticamente divergentes. Esto ocurrié también en
ofras especies microtérmicas como el mafio macho
Podocarpus nubigena y el notro Embothrium
coccineum lo que da cuenta de una barrera geogréfi-
ca generalizada a los 43°S. Macizos antiguos, como
los de Patagonia Norte y Sury la cordillera de la Costa
en Chile, permitieron la supervivencia a través del tiem-
po. Con el levantamiento de la cordillera de los Andes,
a partir del Mioceno (23 Ma), la mayoria de las cuen-
cas existentes en la Patagonia se drenaron, permitien-
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do que los bosques actuales colonicen dreas previa-
mente inundadas.

Eventos geoldgicos del pasado han dejado su hue-
lla genética en la lenga, que puede utilizarse para re-
construir la historia de la biota de la Patagonia.

4) éComo afectaron las glaciaciones a la
lenga?

Los cambios en el clima, como los ocurridos du-
rante las Ultimas glaciaciones, modifican la distribu-
cién de las especies y dejan una impronta genética en
sus poblaciones. La presencia de hielo restringe la dis-
ponibilidad de hdbitats y las bajas temperaturas afec-
tan las especies sensibles al frio. Asi, por ejemplo, si-
milares niveles de variacién genética en poblaciones
actuales de especies tolerantes al frio, sugieren la ex-
pansién local desde dreas libres de hielo (refugios mul-
tiples). Asimismo, cuanto menor hayan sido los tama-
fos poblacionales en dichos refugios, mayor serd el
efecto de la endogamia (cruza entre parientes) y la
deriva genética (por efecto del azar, no todas las va-
riantes genéticas estardn representadas en poblacio-
nes chicas), que tienden a empobrecer el acervo
genético de las poblaciones. Las glaciaciones mas an-
tiguas en Patagonia tuvieron lugar entre hace aproxi-
madamente 7 y 5 Ma (Mioceno Tardio-Plioceno Tem-
prano). En los periodos subsiguientes y principalmente
durante el Cuaternario (los ¢ltimos 2,5 Ma) ocurrie-
ron grandes oscilaciones climéticas con alternancia de
perfodos frios glaciarios y cdlidos inter-glaciarios. Las
glaciaciones difirieron con la latitud, siendo comunes
en el norte los glaciares de valle que modificaron
marcadamente la topografia del lugar, mientras que
en el sur, a pesar de ser mds extensos, probablemente
permitieron la supervivencia de especies microtérmicas.

La lenga es una especie tolerante al frio. Mediante
andlisis genéticos se pudo determinar un aumento en
la diversidad genética hacia el extremo sur (frio) de su
rango. Esto indicaria que las poblaciones del norte
habrian sufrido repetidos cuellos de botella (reduccio-
nes en sus tamanos poblacionales) por la presencia
de glaciares de valle fluctuantes que habrian restringi-
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do las dreas aptas para su desarrollo. Por el contrario,
la relativamente mayor diversidad genética encontra-
da en las poblaciones del sur sugiere que las poblacio-
nes de lenga habrian persistido localmente a lo largo
del tiempo en grandes dreas cercanas al limite del hie-
lo en regiones tan australes como Tierra del Fuego. La
reconstruccién de la distribuciéon pasada de la lenga
bajo climas mds frios que los actuales, a través de téc-
nicas de modelaje de nicho ecolégico, corroboré la
evidencia genética.

Especies tolerantes al frio como la lenga habrian
sobrevivido a las glaciaciones en refugios mdltiples a
lo largo de su distribucién geogréfica actual.

5) éComo distinguir entre hire y lenga?
Especies cercanamente emparentadas pueden com-
partir rasgos, ya sean morfolégicos y/o ecoldgicos,
aunque también pueden distinguirse en base a carac-
teres propios (diagnésticos). Si bien la lenga y el Aire
son especies distintas, a veces su identificacién a cam-
po puede ser dificil. Ambas poseen las més amplias
distribuciones latitudinales de los Nothofagus de
Patagonia. Algunas veces coexisten en bosques de la-
dera y también en bosques de baja altitud hacia el sur
de sus distribuciones. Ambas pueden mostrar gran
variacién morfolégica presentando porte erecto a baja
altitud y achaparrandose con el aumento de altitud.
Sin embargo, la lenga forma gradientes continuos de
variacién con el aumento de la elevacién sobre las la-
deras de las montafas (variaciéon clinal), mientras que
el fAire presenta gran variedad de formas (variacién
fenotipica) y elevada diversidad genética en relacién
con los ambientes heterogéneos que habita (variacién
ecotipica). El Aire produce un fruto con tres nueces
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Figura 2. Area de distribucién aproximada de las
cinco especies del subgénero Nothofagus en
Argentina y Chile, en gris se indica la distribucién
de la lenga.

(semillas) pequerias, mientras que el de lenga contiene
sélo una. Aunque las hojas de ambas son caducas
pequenas, las de lenga poseen borde lobulado, y el de
fire es aserrado. La forma de la hoja de lenga ademés
es de tipo eliptica, mientras que la del fire es
acorazonada (ver Figura 3). Ambas especies muestran
una disminucién del tamafio de las hojas con el au-
mento de la elevacién. Las dos son microtérmicas, pero
el fire tolera temperaturas mds bajas, encontrandose
en sitios con alta frecuencia de heladas. Si bien com-
parten la capacidad de rebrotar y establecerse por se-
milla, la primera es mds comdn en fire y la segunda
en lenga.

La lenga y el fire, en comparacién con ofras espe-
cies de Nothofagus, poseen grandes similitudes en
cuanto al rango, el tipo de ambiente y la variacién
altitudinal, pero también pueden diferenciarse entre si
en cuanto al nimero de nueces/fruto, morfologia de
la hoja y forma de crecimiento. El Aire podria caracte-
rizarse como la especie que ocupa ambientes
heterogéneos y presenta gran variedad de formas, en
tanto que la lenga serfa la especie que domina los bos-
ques montanos y australes, donde adquiere relevan-
cia forestal.

6) éExisten hibridos entre iire y lenga?

La hibridacién es un fenémeno frecuente en plan-
tas. Esto se debe en parte a la existencia de variados
sistemas reproductivos que permiten la cruza entre
especies diferentes. Sin embargo, la formacién de
hibridos dependerd de la compatibilidad genética en-
tre las especies, la superposicion de la floracién, la
coexistencia espacial (simpatria), y de las condiciones
de sitio adecuadas para el establecimiento de la pro-
genie hibrida. Se ha postulado que, para que los
hibridos puedan establecerse y sobrevivir, deberian
desarrollarse en un «hdbitat hibrido». Estos son sitios
muchas veces disturbados donde las especies puras
tendrian disminuida su adaptabilidad, favoreciendo asi
los hibridos. Desde el punto de vista ecoldgico y evolu-
tivo, la hibridacién tiene importancia en cuanto a que
contribuye considerablemente a la modificacién y al



Plantulas de lenga creciendo en invernadero.

aumento de la diversidad biolégica y genética. Los
hibridos pueden estudiarse por la presencia de carac-
teres morfoldgicos y genéticos diagnésticos de las es-
pecies puras. Por otro lado, el andlisis de poblaciones
simpdtricas mediante secuencias de ADN del nicleo
(ADNn) de la célula permite identificar a las especies
puras, mientras que las de ADN del cloroplasto (ADNc)
proveen informacién sobre hibridaciones en el pasa-
do.

En bosques mixtos de lenga y fire suelen detectar-
se individuos que no parecerian ser a simple vista ni
lengas ni Aires puros. La cercana relacién filogenética
entre lenga y fiire, el tipo de polen compartido y el he-
cho que coexistan en simpatria en ciertos sitios, favo-
recerian la hibridacién entre ellas. El andlisis de pobla-
ciones mixtas de lenga, fire e individuos intermedios,
mostré que existen diferencias morfolégicas y genéticas
entre ellos. Las especies puras resultaron diferentes
entre si para variables morfolégicas y los hibridos mos-
traron caracteristicas foliares mds similares al fire. Las
hojas de lenga son més redondeadas que las de fire y
de los hibridos, que a su vez son mds acorazonadas.
Se encontraron variantes genéticas diagnésticas de las
especies puras. Los hibridos presentaron mayor diver-
sidad genética que las especies puras y mds similares
al Aire. Al estudiar pares de poblaciones simpdtricas
de lenga y fiire a lo largo de sus distribuciones geogrd-
ficas las secuencias de ADNn identificaron claramente
entre lenga y fire, mientras que las de ADNc fueron
idénticas en una regién dada. Esto podria interpretarse
como que la hibridacién puede haber jugado un rol
fundamental favoreciendo la dispersiéon y
recolonizacién de las especies a través del infercambio
de polen entre especies y la permanencia de las mis-
mas en ambientes como los de la Patagonia, que han
sido recurrentemente afectados por disturbios.

La hibridacién ha sido frecuente entre lenga y fire
en el pasado y puede ocurrir actualmente en en sitios
donde ambas especies coexisten en simpatria.
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7) Las lengas del sur separadas por mas
de 2000 kilémetros de las del norte, éson
la misma «cosa»?

Las especies de amplia distribucién atraviesan una
gran diversidad de ambientes. La seleccién natural
actuard favoreciendo individuos adaptados a distintas
condiciones del medio fisico a lo largo de gradientes

ambientales. Esto redundard en diferencias
cuantificables entre los individuos habitando diferen-
tes porciones de dichos gradientes, las que ademds
tendrdn una base genética por ser resultado de la se-
leccién (las ventajas en la aptitud se heredan).

Alo largo de los mdés de 2000 kilémetros de exten-
sién latitudinal, los bosques de lenga se encuentran
sometidos a gradientes de variacién climdtica. La tem-
peratura disminuye hacia el sur y las precipitaciones
poseen una marcada estacionalidad, con lluvias
invernales en el norte y una distribucién mds homogé-
nea en su extremo austral. Estas diferencias ambien-
tales se ven reflejadas en las caracteristicas de los bos-
ques de lenga, como por ejemplo los rangos de altura
que ocupan. Hacia el limite sur los bosques de lenga
se encuentran tanto a nivel del mar como ocupando
laderas entre los 300 y 600 m s.n.m., mientras que
hacia el norte ocupa ambientes de montafia entre los
1000 y 2000 m. En cuanto a las caracteristicas fores-
tales, los rodales de lenga pueden variar de una densi-
dad de 231 érboles/ha en el norte de su distribucién
en el lado argentino (42°70'S, 71°30°0O, 1200 m
s.n.m.) a una densidad de 407 4rboles/ha en un bos-
que maduro de Laguna Victoria, Tierra del Fuego
(54°47'S, 67°41'0). Esto ademds se correlaciona con
una mayor capacidad de regeneracién hacia el sur.

Los bosques de lenga difieren con la latitud debido
a las condiciones ambientales variables a las que estd
expuesta.
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8) éLas lengas de bosque son iguales a las
de altura?

Las plantas que habitan laderas de montafas es-
tan sometidas a condiciones cambiantes (presiones de
seleccién). Asi por ejemplo, hacia el limite altitudinal
superior disminuye la temperatura y la duracién de la
estacién de crecimiento, aumenta la persistencia de la
cobertura de nieve y existen fuertes vientos y altas ra-
diaciones UV. Aquellos individuos que mejor respon-
dan a las condiciones existentes a distintas alturas po-
drian poseer ventajas sobre otros. Esta mayor aptitud
se puede detectar como un mayor potencial a dejar
descendientes y/o capacidad competitiva. Como re-
sultado de este proceso de seleccién natural (adapta-
cién) a largo plazo, resultan individuos con mayor ajuste
a determinados ambientes y que difieren
genéticamente. Otra posibilidad es que los individuos
respondan a las caracteristicas cambiantes del medio
ambiente a través del mecanismo de plasticidad
fenotipica, que es la capacidad de responder a las pre-
siones ambientales sin involucrar modificaciones
genéticas (aclimatacién). Es decir, un individuo dado
puede modificar su porte, su fisiologia e incluso su
comportamiento en respuesta al ambiente sin ser trans-
mitido a sus descendientes. Una forma de discernir
entre diferencias genéticas o plasticidad fenotipica en
plantas es mediante experimentos en jardin comin.
Consiste del cultivo bajo condiciones homogéneas de
plantas provenientes de distintos ambientes. Si las di-
ferencias en los caracteres morfolégicos fueran
genéticas, las mismas deberian mantenerse en el culti-
vo. Si, por el contrario, las plantas resultaran similares
morfolégicamente, implica que la variacién observa-
da a campo se trataba de plasticidad fenotipica. Otra
manera de analizar diferencias genéticas es mediante
la utilizacién de marcadores moleculares. Se trata de
técnicas que permiten visualizar las diferencias en el

material genético. Sin embargo, no solamente la se-
leccion natural es responsable de la acumulacién de
diferencias genéticas entre los individuos, en el seno
de poblaciones naturales. En particular, las poblacio-
nes cercanas al limite altitudinal superior generalmen-
te poseen escasa reproduccién y establecimiento de
las semillas, de tal forma que pueden considerarse
reproductivamente pequefas. Ademds, por ubicarse
en las laderas de las montaias, las poblaciones se
encuentran relativamente aisladas.

En las laderas de las montafas de la Patagonia se
puede observar a simple vista las modificaciones que
muestra la lenga con el aumento de la altitud (ver Fig.
4). Al incrementarse la alfitud las lengas se achaparran,
disminuye el tamafo de las hojas, el peso de las semi-
llas y la capacidad germinativa, junto con demoras en
la brotacién y floracién a lo largo de la estacién de
crecimiento (primavera y verano). Al analizar las dife-
rencias morfolégicas y los ritmos de brotacién en la
primavera de lengas provenientes de bosque y de altu-
ra se encontré que las plantulas de bosque fueron mas
altas, y produjeron mayor nimero de entrenudos en el
eje principal. Las plantas de altura presentaron mayor
numero de ramas y dngulos de insercién en el eje ver-
tical. Por otro lado, los resultados de morfologia foliar
mostraron que las hojas de plantas de bosque fueron
mds grandes, mds largas y anchas, mientras que las
plantas de altura tuvieron hojas mds angostas y alar-
gadas. Ademds, el inicio de la brotacién de las hojas
difirié con la altura. Las plantas de altura comenzaron
a brotar dos semanas mds tarde que las plantas de
bosque. Dado que la lenga es una especie relativa-
mente tolerante a la sombra, en sitios de baja altitud
la seleccién operaria a favor del crecimiento vertical
del tallo debido a que las plantulas crecen en claros
abiertos bajo el dosel. Por el contrario, el patron de
ramificacion y los dngulos de insercién detectados se-



Figura 3. Arbol filogenético donde se muestran las
relaciones de parentesco entre las cinco especies del
subgénero Nothofagus y la edad de divergencia
(millones de anos).

rian mds favorables en sitios de altura con mayor irra-
diacién solar. Ademds, estos caracteres arquitecturales,
en combinacién con hojas més pequefas y angostas,
podrian evitar el auto-sombreamiento, logrando una
mayor eficiencia de la fotosintesis. Asimismo, la pre-
ponderancia de fuertes vientos en sitios de altura po-
dria incrementar el dafo de las yemas, lo cual favore-
ceria una ramificacién profusa. El tamafio menor de
las hojas serfa una ventaja adaptativa en sitios de altu-
ra donde la estacién de crecimiento es mds corta que
a baja altitud. La forma de crecimiento lateral o acha-
parrado en altura y la iniciacién mds tardia de la folia-
cién, estarian proporcionando un hébito favorable para
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ese tipo de ambientes. Los andlisis, utilizando marca-
dores moleculares, indicaron que las poblaciones de
mayor altitud resultaron genéticamente empobrecidas
producto de la endogamia y la deriva genética. Ade-
més poblaciones ubicadas a alturas similares en dis-
tintos cordones montafosos resultaron genéticamente
afines y no asf respecto de otras a distintas altitudes.
Por lo tanto, existen barreras al intercambio genético
entre poblaciones separadas por escasos cientos de
metros dentro de un mismo cerro mientras que aque-
llas en similares alturas de distintos cerros, aunque ale-
jadas, poseen sincronia en el infercambio genético por
reproduccién sexual.

La lenga presenta marcadas diferencias en
gradientes altitudinales, muchas de las cuales son
genéticas, y por la naturaleza gradual de dichos cam-
bios se podria hablar de variacién clinal.

9) éLa lenga se regenera facilmente luego
de disturbios?

Sobre las laderas de las montafias son comunes
los disturbios masivos de gran extensién, como el vul-
canismo y los deslizamientos de tierra. Ademds, en el
sur de la Patagonia los fuertes vientos y en el norte los
incendios afectan las poblaciones de érboles. También
existen disturbios de menor escala, como la caida de
arboles que producen pequefos claros en el bosque,
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Figura 4. Esquema de la variacion en los hdabitos de crecimiento de la lenga a lo largo del gradiente

altitudinal. Extraido de Prémoli (2004).
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favoreciendo la regeneracion. Las especies de arboles
se regeneran mediante la germinacién de semillas o
por rebrote a partir de raices o troncos que sobreviven
al disturbio. Por lo tanto, podria considerarse que las
especies rebrotantes serdn tolerantes a los disturbios,
mientras que las no rebrotantes, al depender del arri-
bo de semillas y establecimiento de pldntulas, serdn
sensibles a los mismos.

Luego de disturbios, la lenga es una especie que se
establece principalmente por semilla al igual que el
coihue, aunque en ciertas ocasiones puede ademds
rebrotar como el Aire. Como en ofras especies de ar-
boles, la lenga produce abundantes semillas a interva-
los de 6 a 8 afos. La lenga posee baja capacidad de
dispersién de semillas, ya que generalmente ocurre a
20 m del &rbol semillero, raramente superando los 110
m. Asimismo, luego de disturbios masivos, las semillas
son producidas por escasos drboles remanentes que
sobreviven a la perturbacién. Las restricciones men-
cionadas, sumadas a la disponibilidad de micrositios
favorables para el establecimiento y el clima, imponen
limitaciones a la regeneracion posdisturbio de lenga.
En el norte, el clima presenta una marcada
estacionalidad en las precipitaciones (mds de 60% en
invierno), coincidiendo la estacién seca con el periodo
de crecimiento en una especie caducifolia (pierde las
hojas en el otofio) como la lenga, mientras que en el
extremo austral la distribucién de las precipitaciones
es mds homogénea. Por tal razén, no existiria déficit
hidrico durante el afo, lo que explicaria la abundante
regeneracién de la lenga hacia el sur.

La lenga posee restricciones a su establecimiento
principalmente hacia el norte de su distribuciéon. Es-
fuerzos de restauracién pasiva principalmente mediante
el manejo del ganado contribuiria significativamente a
la regeneracién natural de poblaciones de lenga afec-
tadas por disturbios a gran escala, como los incen-
dios.

10) éSe puede plantar lenga?

La lenga ha sido introducida en paises del Hemisfe-
rio Norte, principalmente en Escocia, como ornamen-
tal, lugar donde se desarrolla satisfactoriamente, dada
la similitud del clima con la Patagonia. Se pueden ob-
tener plantulas de lenga por reproduccién sexual a
partir de semillas. Sin embargo la capacidad
germinativa de las mismas es muy baja, menor al 30%.
Las semillas pueden ser colectadas durante los meses
de febrero y marzo. Los frutos se colectan manualmente
desde la planta y se almacenan dentro de bolsas de
papel en un lugar fresco y seco. Las semillas colecta-
das deben ser propias del lugar y no se recomienda
utilizar semillas de otras procedencias, debido a que
las diferentes poblaciones de lenga estédn adaptadas a
su ambiente local. Esto es muy importante para evitar
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la introduccién de individuos que no estén adaptados
al ambiente.

Antes de sembrar las semillas, conviene someterlas
a un fratamiento de estratificacién fria y homeda. Este
simula las condiciones naturales en que las semillas
germinan si no se las hubiese cosechado. Las semillas
se colocan en arena humeda dentro de bolsas pldsti-
cas que se conservan en la heladera a 4 o 5°C duran-
te un periodo aproximado de 45 a 50 dias. Finalizada
la estratificacién se las coloca en agua fria por 48 a
72 hs. Coincidiendo con el principio de la primavera
(fines de septiembre o principios de octubre), las semi-
llas se siembran en macetas con una mezcla de dos
tercios de tierra negra y un fercio de arena. Estas de-
ben regarse abundantemente hasta que germinen, lue-
go de lo cual es conveniente disminuir el riego y prote-
ger las plantulas nuevas con media sombra, que debe
ser retirada paulatinamente hacia fines del verano.
Cuando las plantas alcanzan los 10 o 15 c¢cm de altu-
ra (3-6 meses), es conveniente frasplantarlas a mace-
tas individuales antes de plantarlas en su lugar defini-
tivo, donde deben recibir abundante luz. Esta especie
resiste bajas temperaturas (hasta -15°C, incluso -
20°C), y puede estar cubierta hasta ocho meses por
nieve. Es preferible plantarlas en zonas montafiosas.

Como pudimos ver a lo largo de este decélogo, la
lenga atraviesa distintos ambientes a lo largo de su
amplio rango de distribucién, combinando respuestas
adaptativas de base genética y pldsticas modeladas
por el ambiente que, juntamente con procesos de hi-
bridacién con fire, le han facilitado la supervivencia a
través de millones de afios de evolucién en Patagonia.
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