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Prefacio

La ciencia de la biogeografia, especialmente en el tema referente a la particular
composicion y riqueza de especies de los bosques de Chile centro-sur, ha sido (y continua
siendo) uno de los temas centrales de investigacion y una fuente inspiradora de ideas entre los
investigadores y estudiantes del grupo de botanica ecoldgica de la Facultad de Ciencias. El
interés en el tema comienza en los afios *80 cuando, por azar del destino, los fundadores del
grupo, Carolina Villagran, Mary Kalin Arroyo y Juan Armesto, cruzaron sus caminos por
primera vez y enfrentaron problemas en torno a la composicion de la flora, vegetacion,
ecologia y biogeografia de los ambientes andinos en Chile central. Paulatinamente, estos
intereses fueron derivando y extendiéndose al matorral esclerofilo, los desiertos andinos y
costeros y, en particular, la historia cuaternaria de los bosques de Chile centro-sur.

La investigacion de los bosques chilenos constituye uno de los grandes temas de reflexion
en biogeografia del Cono Sur de América, y Hemisferio Sur en general. En una primera etapa,
el grupo encaro las preguntas relativas a los cambios de las distribuciones de especies durante
los periodos glaciales del Cuaternario (un problema que también intrigd a Charles Darwin
durante su paso por Chile), sobre la base de reconstrucciones palinoldgicas en la Region de los
Lagos y Chiloé, areas en que se habian concentrado los trabajos pioneros de Vaino Auer y
Calvin Heusser; También en los efectos de la aridizacion progresiva del clima en la
fragmentacion de los bosques relictos del norte, y las asombrosas afinidades de nuestros
bosques templados con las floras de Nueva Zelanda, Tasmania y Oceania, hoy separadas por
miles de kilometros de océano. El proposito de estos estudios pioneros del grupo era preparar
el fundamento necesario para proponer hipodtesis biogeograficas; para ello fue necesario un
largo trabajo previo de coleccion y determinacion de la flora, andlisis de la vegetacion,
sintesis de multiples fuentes de informacioén paleo-ambiental, y manejo de una gama de
herramientas metodologicas. Algunos de los variados elementos de trabajo y conocimientos
generales que se buscaban manejar son: la sistematica basica de los grupos de plantas chilenas
y sus distribuciones, palinotecas de referencia, bases morfoldgicas y moleculares de la
filogenia de las especies, y antecedentes sobre floras fosiles de diferentes edades geoldgicas en
Sudamérica, aportados por la paleobotanica y la palinologia. A esto hay que agregar un trabajo
intensivo de terreno y conocimiento relativamente amplio de la geografia, geologia y clima de

Chile, Sudamérica y el hemisferio sur.
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Durante los ‘80 y los ‘90, investigadores y estudiantes del grupo de botanica de la
Facultad de Ciencias, armados de estas herramientas, fueron capaces de avanzar en una
variedad de lineas de trabajo y reunir evidencias empiricas para ir ensamblando pieza a pieza
parte del puzle que es la historia biogeografica del bosque chileno. Detallados y largos
estudios se materializaron eventualmente en numerosos articulos y libros de alto impacto local
e internacional que intentaron responder algunas de las preguntas mas intrigantes: ;Cuales
fueron los efectos de los ciclos glacial-interglaciales del Cuaternario en los patrones actuales
de distribucion geografica? ;Donde se situaron los principales refugios de los bosques
chilenos durante los eventos glaciales? ;Qué cambios en los grandes sistemas climaticos
fueron relevantes en los cambios de vegetacion? ;Coémo inciden estos cambios historico-
climaticos en los actuales patrones latitudinales de biodiversidad en la costa oeste de América
del Sur?;Cual es el origen de la flora de los distintos tipos de bosques chilenos? ;Cuéles son
los vinculos fitogeograficos de la biota chilena con Gondwana y con el Neotropico? ;Cual es
la razon del elevado endemismo de nuestra flora? En este capitulo presentamos, mediante el
foco en la flora de bosques de Chile, una sinopsis del trabajo colectivo que hemos realizado
durante mas de tres décadas para armar el puzle biogeografico y responder algunas de las
preguntas enunciadas. Estamos seguros que estas preguntas, cuya complejidad estamos recién
explorando, seguiran inspirando nuevos estudios y analisis de datos en las generaciones de
estudiantes por venir, quienes usando una creciente variedad de nuevas herramientas, y sobre
la solida base de informacién reunida pacientemente por sus antecesores, tendran la tarea de
proponer nuevas hipdtesis y teorias que expliquen los singulares patrones biogeograficos de

los bosques chilenos.

Introduccion

Investigadores de todo el mundo han resaltado las notables singularidades fitogeograficas
de los bosques del sur de Sudamérica, ecosistemas que ocupan una estrecha pero extensa
franja latitudinal, desde las cumbres andinas al nivel del mar, y desde los 30° a los 55° S en el
margen oeste del continente. Esta verdadera “isla” biogeografica (Armesto y col., 1996,
Villagran y Armesto, 2005) se encuentra aislada de otras formaciones de bosques dentro del
continente (e. g. las yungas) por mas de mil kilometros de formaciones aridas y semiaridas, las

cuales se orientan en el continente en sentido este-oeste, desde la Patagonia extra andina
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cruzando los Andes y extendiéndose hacia el norte por los desiertos costeros de Chile y Peru,
siguiendo la franja de precipitaciones anuales menores a 400 mm, denominada también la
Diagonal Arida de Sudamérica (DAS, Villagran y col. 1993, 1998, Villagran ¢ Hinojosa
1997). Las disyunciones en la distribucion de las unidades de bosque a lo largo del margen
continental y la presencia de la DAS, serian una consecuencia del efecto combinado de la
posicion del anticiclon del pacifico sur (APS), la cordillera de los Andes y la corriente de
Humboldt. El sistema de altas presiones asociado a subsidencia de masas de aire seco
ecuatoriales, constituye el principal determinante de la distribucion de las precipitaciones a lo
largo de la costa pacifica del sur de Sudamérica (Aceituno, 1988), ya que en las latitudes
subtropicales bloquea el ingreso de masas humedas de los vientos del oeste (westerlies). Su
posicion, centrado a los 25°S, varia estacionalmente, extendiendo su influencia hasta los 38-
40°S durante el verano. Su influencia delimita los climas aridos y semiéridos al norte de los
30°S, manteniendo las condiciones del clima mediterraneo en Chile central (33-38°S) y el
clima templado 1luvioso todo el afio, al sur de los 40°S (Arroyo y col., 1993). Por su parte, la
Cordillera de los Andes ejerce un efecto de sombra de lluvia tanto sobre los vientos humedos
del este, asociados a lluvias de verano al este del sur de Sudamérica, como también a los
vientos humedos del oeste, asociados a lluvias invernales. En la region austral este efecto es
dramatico pudiendo registrarse diferencias de 3000 mm o mas a los 40°S entre la vertiente
occidental del continente y el territorio de la Patagonia argentina donde la lluvia decae a <300
mm en el borde atlantico. Finalmente, la corriente fria de Humboldt o Chile-Pert, la cual se
encuentra asociada al giro anticiclonico del APS, y que recorre la costa chilena en sentido sur
— norte, reduce la temperatura del aire fomentando la formacion de nubes y subsidencia
costera al norte de los 30°S, desecando atin mas el aire continental al norte de esas latitudes y
aportando a la hiper-aridez del desierto de Atacama (Garreaud y col., 2008). En consecuencia,
el clima a lo largo de la costa pacifica del sur del continente presenta un pronunciado gradiente
de precipitaciones, desde montos anuales cercanos a 0 mm en el Desierto de Atacama a
valores superiores a 2000 mm al sur de los 38°S.

En contraste con lo que sucede con las lluvias, las temperaturas medias exhiben una
variacion menos marcada a lo largo de Chile (Arroyo y col., 1993, 1996). Por un lado, al norte
de los 30°S la surgencia de aguas frias de la corriente de Humboldt reduce las temperaturas del

aire, produciendo desecacion; y por otro, al sur de los 30°S, la Cordillera de la Costa detiene
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las masas de aire himedo provenientes del Pacifico, atenuando el contraste térmico y creando
condiciones humedas para los bosques costeros (Armesto, Hinojosa y Arroyo, 2007). En
contaste, en direccion oeste-este, en la Depresion Intermedia, las temperaturas son mas altas y
las masas de aire son relativamente mas secas, produciendo en los Andes una tendencia hacia
la continentalidad, con descensos importantes de las temperaturas durante los meses invernales
(Miller, 1976). En este marco general, la region mediterranea se encuentra, a su vez, afectada
por anomalias climdticas de variabilidad interanual, asociada a fendmenos atmosférico-
oceanicos de la Oscilacion del Sur (OS) y que se expresan en los fendmenos conocidos como
El Nifio y la Nifia (Aceituno, 1988, Holmgren y col., 2001). Durante la fase negativa de la OS
(El Nifo), las presiones atmosféricas del anticiclon subtropical son inusualmente bajas, asi
como también se debilita la surgencia de aguas frias del Pacifico oriental, provocando un
aumento de las precipitaciones en Chile mediterraneo. Durante la fase positiva de la OS (La
Nifia), por el contrario, se produce una dramatica disminucion de las temperaturas provocando
condiciones extremadamente secas especialmente para el area norte de la region (Armesto y
col., 1993, Villagran y Armesto, 2005, Aceituno, 1988).

De acuerdo al trabajo pionero de Schmithiisen (1956), las unidades boscosas del sur del
continente pueden describirse como una zonacion latitudinal que sigue el gradiente climatico
circunscrito por la diagonal arida. Asi, en la region Mediterranea de Chile (30-38°S),
formaciones semidridas y espinosas del matorral xérico y “savanas”, dan paso mads al sur a
formaciones de hoja ancha siempreverdes esclerdfilas (Bosque Esclerdfilo), y luego a
formaciones dominadas por arboles deciduos del género Nothofagus (Bosque Maulino). En la
region templada, al sur de los 38°S, y en la vertiente oriental de los Andes de Argentina, las
lluvias durante todo el afio determinan el desarrollo de los bosques més diversos de Chile
(Bosque Valdiviano; Nordpatagonico y Subantartico). En las cumbres andinas el bosque
deciduo subantartico constituye el limite arboreo en toda la zona templada. La presencia de
dos cordilleras (de la Costa y los Andes) también determina una pronunciada zonacion
altitudinal, que se refleja en la caracteristica forma en “U” de la distribucion de las
formaciones de bosques a lo largo del pais.

Las unidades vegetacionales zonales de la region mediterranea se pueden subdividir en
funcion de su estructura floristica, distribucion y requerimientos ecologicos (para detalles ver

Armesto, Arroyo e Hinojosa, 2007; Lubert y Pliscoff 2006). En términos biogeograficos, se
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han descrito 10 tipos de comunidades asociadas a la heterogeneidad de los gradientes
topograficos de la region de clima mediterrdneo (Armesto y col., 2007, Arroyo y col.,
2003). Las comunidades de la region mediterranea incluyen un matorral xerofitico y savanas,
ubicandose de preferencia en la depresion intermedia, a la sombra de la lluvia de la Cordillera
de la Costa y en las laderas de exposicion ecuatorial. Esta formacion es dominada por taxa de
las familias Leguminosae (Acacia caven, Prosopis chilensis, Porlieria chilensis),
Anacardiaceae (Schinus polygamus) y Rhamnaceae (Trevoa trinervis, Retamilla ephedra). El
bosque y matorral esclerdfilo se distribuyen en forma continua en ambas laderas de la
Cordillera de la Costa y la precordillera de los Andes, siendo mas escasos en la depresion
intermedia, posiblemente debido a la concentracion de actividad humana. Por el valle central,
el bosque esclerofilo alcanzaria los 36°S. Especies caracteristicas de estos bosques son
Cryptocarya alba y Beilschmiedia miersii (Lauraceae) y Dasyphyllum excelsum (Asteraceae)
en los ambientes mas humedos como quebradas, Peumus boldus (Monimiaceae), Quillaja
saponaria (Quillajaceae), Schinus latifolius, Lithrea caustica (Anacardiaceae), y Kageneckia
oblonga (Rosaceae) en zonas de humedad intermedia.

El Bosque deciduo Maulino y de Roble se extiende por el valle central entre los 35°S y los
38°S, alcanzando por las laderas andinas hasta los 34°S y extendiéndose en forma discontinua
por la Cordillera de la Costa ocupando cimas de cerros, por sobre los 1000 msnm, hasta los
33°S (Cerros El Roble, Cantillana y La Campana). Los taxa que definen esta formacién son
especies de arboles deciduos de la familia Nothofagaceae, destacando Nothofagus obliqua, N.
macrocarpa, N. glauca, incluyendo la especie endémica de esta zona, Nothofagus alessandrii.
Arboles acompafiantes son Nothofagus dombeyi, Gomortega keule, Pitavia punctata,
Aextoxicon punctatum, Cryptocarya alba, Persea lingue y Austrocedrus chilensis,.

Comunidades con distribucion restringida en la region mediterranea son el Bosque de
Olivillo, denominado asi por su tUnica especie dominante de la familia Aextoxicaceae
endémica del suroeste de América, Aextoxicon punctatum. La distribucion de este bosque es
discontinua desde los 30°S en las cimas de Fray Jorge y Talinay, asociado a constantes
neblinas costeras, e inmerso en una matriz de vegetacion xerofita. El Olivillo crece en
quebradas costeras de Chile central y luego ocupa una distribucion continua en la vertiente
oceanica, al sur de los 38°S alcanzando el sur de Chilo¢ (Isla Guafo). Asociados al Olivillo es

posible encontrar otros taxa endémicos de estrecho rango como Peperomia coquimbensis y



En: Ciencias Ecologicas 1983-2013. Treinta afios de investigaciones chilenas. Vivian Montecinos & Julieta
Orlando (Eds). Editorial Universitaria, 2015. 345 paginas. Santiago, Chile. Paginas:123-138.

Myrceugenia correifolia, entre otras, y numerosas especies que también crecen en los bosques
valdivianos (Villagran y col. 1980, Villagran & Armesto 1982; Pérez & Villagran 1985;
Villagran y col., 2004).

El actual patron biogeografico de la flora de los bosques de Chile central, es decir su
distribucion y composicion actual, seria una consecuencia de eventos tectonicos y
climaticos ocurridos en una diversidad de escalas temporales, miles a millones de afios
antes del presente. En esta contribucion revisaremos tres patrones biogeograficos de los
bosques Chile centro-sur que pueden constituir un legado histérico que abarca un marco
temporal de millones de afos. Estos son: 1) la particular mezcla biogeografica de los
componentes de su flora actual (Villagran e Hinojosa, 1997; Hinojosa y Villagran, 1997);
i1) su riqueza floristica y endemismo (Arroyo y col., 1996, Villagran y Hinojosa, 1997); y
i11) la anormalmente alta proporcion de especies con frutos carnosos respecto a otras floras

mediterraneas (Hoffman y Armesto, 1995).

Patrones biogeograficos: ;La flora de bosques corresponde a una flora de Mezcla?

De acuerdo a Schmithiisen (1956) y Villagran e Hinojosa (1997; 2005) la flora lefiosa de
bosques chilenos se caracteriza por la mezcla de diferentes “elementos fitogeograficos”. Esta
mezcla de especies y géneros de distintos origenes biogeograficos es particularmente alta en
relacion a otras formaciones vegetales de Chile, con aproximadamente un tercio de los géneros
lefiosos del bosque (N=150) endémicos de la region del cono sur de América, un tercio de
géneros con distribucion neotropical (i.e., en el centro-sur de Sudamérica y latitudes tropicales,
incluyendo la vertiente oriental el cordon andino y borde atlantico brasilefio) y otro tercio con
distribucion en Sudamérica y Australasia (Australia, Nueva Zelanda, Nueva Guinea, Nueva
Caledonia, e islas subantarticas). Los elementos endémicos (32% de los géneros) son en su
mayoria monotipicos, es decir su Unico representante viviente estd en Chile. Los elementos
neotropicales son un 28%, vinculando al bosque chileno con formaciones de la vertiente
oriental de los Andes. Finalmente, los géneros de rango austral-antartico y australasiano,
llegan a un 20%. Los demas géneros son de distribucion amplia, incluyendo elementos
Pantropicales y un pequefio nimero de especies cosmopolitas.

La distribucion de estos elementos no es homogénea en el gradiente latitudinal en Chile.
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Asi, en la region de clima mediterraneo (entre 30-38°S) dominan los elementos neotropicales,
pantropicales y australasianos, mientras que al sur de los 40°S, la mezcla se inclina hacia la
dominancia de elementos australasianos y austral-antarticos. El area de transicion entre los
climas mediterraneo con aridez de verano y templado (38°-40°S), presenta la mezcla mas
balanceada de los diferentes elementos fitogeograficos (Villagran y Hinojosa, 1997).

Esta mezcla de diversos elementos fitogeograficos en la flora lefiosa de Chile centro-sur
puede considerarse un legado de la sucesion historica de diferentes floras fosiles que durante
los ultimos 65 Ma (Cenozoico) ocuparon el sur de Sudamérica bajo diferentes escenarios
ambientales, caracterizados por: 1) diferencias en la extension del margen continental y
conectividad con el continente Antartico, ii) grandes variaciones de temperaturas desde
condiciones tropicales a cubiertas de hielo que ocuparon el sur de Sudamérica, y iii)
diferencias en precipitaciones, desde climas hiper-humedos tropicales, con dos estaciones de

lluvias, hasta el clima mediterraneo actual.

. Como vario la geografia y el clima durante la Era Cenozoica?

Las reconstrucciones paleogeograficas y paleoclimaticas de la Era Cenozoica, y entre 65
y 35 Ma (Paledgeno), en el sur de Sudamérica, muestran que el continente se encontraba
fisicamente unido a la peninsula Antartica y, por esta via, Sudamérica tenia conectividad
terrestre con Australia (McLoughlin, 2001). Esta continuidad espacial de los continentes
australes se interrumpi6 a finales del Paledgeno con la separacion de Australia y Antartica, con
la apertura del mar de Tasmania (LaGabrielle y col., 2009).

En relacion al paleoclima, Zachos y col., (2001), ha usado datos provenientes de registros
de sedimentos marinos a nivel global para mostrar que, durante este largo periodo Palogeno
hubo una tendencia hacia temperaturas superficiales del mar (TSM) mucho mas altas que las
del presente. Las temperaturas mayores se registraron a partir del Paleoceno medio (59 Ma
Antes del Presente) hasta el Eoceno temprano (52 Ma AP). El periodo mas calido a escala
global se conoce como el Optimo Climatico del Eoceno temprano fechado entre 52 y 50 Ma
AP. A partir de este periodo célido, el de mayor temperatura en el Terciario (Zachos y col.,
2001; Pross y col., 2012), se observa una tendencia hacia el enfriamiento global, manifestado
en el descenso de temperatura de las aguas superficiales durante un periodo de 17 Ma,

alcanzando las condiciones globales mas frias aproximadamente en los 33 Ma AP, en el
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Oligoceno temprano. Esta tendencia significé una disminucion de 7°C en la temperatura
superficial del mar alrededor de Antartica, desde un maximo de 12° hasta 4,5°C. Un factor
importante de este enfriamiento es atribuido directamente al aumento de la cobertura de hielo
en Antartica (Pross y col., 2012; Hollis y col., 2012). La cobertura de hielo en Antértica habria
sido permanente desde hace aproximadamente 30 millones de afios, sugiriendo los datos que
al menos el 50% de la cobertura de hielo actual se habria establecido en el Oligoceno.

Las reconstrucciones paleoclimaticas, realizadas sobre la base de analisis foliar en
registros paleobotanicos continentales del sur de Sudamérica, concuerdan con las tendencias
que muestran los registros marinos. En el Paledgeno temprano (Paleoceno-Eoceno), cuando
las temperaturas medias anuales habrian sido al menos entre 8° y 10° C mayores que en la
actualidad -y las lluvias sobre los 1500 mm anuales en Chile central-sur, sin estacion seca-, se
habrian desarrollado condiciones tropicales a subtropicales. Casi a finales del Paledgeno, en el
limite Eoceno/Oligoceno, las temperaturas medias en la region habrian descendido alrededor
de 7°C (desde el Eoceno al Oligoceno) y las estimaciones de precipitaciones medias anuales
sugieren descensos de hasta un 40% con respecto al periodo anterior (Hinojosa, 2005; Gayo
y col., 2005; Hinojosa y Villagran, 2005; Hinojosa et al. 2011; Quattrocchio et al. 2013).

Durante el Neogeno (a partir de los 35 Ma AP), la caida de las temperaturas globales
fueron interrumpidas durante el Oligoceno por un aumento de las TSM hasta alcanzar un
maximo en el Mioceno Medio (17-15 Ma), evento denominado el dptimo climatico del
Mioceno Medio (OCMM). Durante este lapso de tiempo la masa de hielo antartico se
habria reducido, con la excepcion de breves intermedios de glaciacion (Zachos y col.,
2001). Esta fase calida en el centro-sur de Sudamérica, fue seguida por un progresivo
enfriamiento del clima, el cual culmina con el establecimiento de la actual capa de hielo
que cubridé completamente Antartica a partir de los 10 Ma AP. Las temperaturas globales
descienden hasta los 6 Ma AP (Zachos y col., 2001), indicando expansion de la cubierta de
hielo tanto en Antartica oeste como en el Artico. El ultimo periodo de enfriamiento
acentuado se inicia a los 3,2 Ma AP, reflejando los ciclos de glaciaciones en las latitudes
altas del hemisferio norte y en el sur de Sudamérica.

En Chile central (zona mediterranea) los registros paleoclimaticos nedgenos continentales
son relativamente escasos, pero los datos existentes muestran similitudes con las estimaciones

de temperaturas marinas descritas en el parrafo anterior. A fines del Oligoceno y comienzo del
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Mioceno inferior, las temperaturas medias del area se ubicarian en torno a los 15°C. En la
Formacion Navidad (34°S), reconstrucciones climaticas muestran un aumento de la
temperatura media de entre 6 y 9°C, coincidente con el periodo mas calido del OCMM, con
montos de precipitacion anuales cercanos al actual (Hinojosa 2005; Hinojosa y Gutiérrez,

2009).

. Como respondio la vegetacion a los cambios climaticos del Cenozoico?

La vegetacion de bosques del cono sur de América ha evolucionado en concordancia con
los cambios climaticos resefiados. Durante el Paledgeno, y de acuerdo a Hinojosa y
colaboradores (Hinojosa 2005; Hinojosa et al. 2006) el cono sur habria sido ocupado por
una paleoflora Gondwénica, es decir comun al territorio conjunto de Sudamérica, Antartica
y Australia. Actualmente, la expresion de este legado histérico se manifiesta en la
importancia de los elementos fitogeograficos Australasianos, Neotropicales y Pantropicales
que catacterizan la flora de bosques del sur de Sudamérica. Estos grupos dominaron el sur
del continente durante este periodo; el elemento austral-antartico estaba ausente, ya que
habrian prevalecido condiciones climaticas tropicales, mas calidas y humedas que el clima
actual en esas latitudes, incluso en la Antartica (Pross y col. 2012).

Desde comienzos del Eoceno hasta el Eoceno Medio, el cono sur de América habria
estado poblado por una formacion vegetacional denominada paleoflora Subtropical
Gondwanica. Los elementos de esta paleoflora estan actualmente restringidos a la regiéon
Neotropical y Pantropical. Un componente menor de la paleoflora Gondwanica incluia
elementos Australasianos y una escasa presencia o ausencia del elemento austral-antartico.
Desde fines del Eoceno hasta comienzos del Mioceno, se produce paulatino el remplazo por
una nueva paleoflora llamada Mixta. El rasgo mas relevante de ella reside en el aumento
sustancial del elemento fitogeografico de distribucion actual austral-antartica, aunque atn
persisten, en proporciones altas, los elementos calidos actualmente asociados con los
bosques Neotropicales y Pantropicales. Su composicion derivada de al menos tres origenes,
ha llevado a reconocer esta flora como verdaderamente "Mixta” (sensu Romero, 1978), es
decir, con presencia relativamente equiparada de elementos de distinta procedencia
fitogeografica. La llamada paleoflora Mixta se habria desarrollado bajo condiciones

climaticas bastante mas frias y algo menos humedas que las imperantes en el periodo
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previo, una consecuencia del enfriamiento del clima global (Zachos y col., 2001). Segun las
evidencias fosiles, durante el Mioceno, la zona del centro-sur de Chile y Argentina habria
sido ocupada por una nueva paleoflora, de caracteristicas diferentes a la del periodo
precedente, la denominada paleoflora Subtropical Nedgena. En su composicion destaca
nuevamente la predominancia de elementos de climas calidos (Neotropical, Pantropical y
Australasiano), y una declinacion de los representantes austral-antarticos. Ademas, se
detecta en estas floras un significativo aumento de los géneros considerados hoy endémicos
de los bosques del sur de Sudamérica. Esta paleoflora exhibe, por lo tanto, un caracter mas
moderno en su composicion floristica, con mayor cercania a la composicion de géneros de
los bosques actuales del sur de Sudamérica (Villagran y Hinojosa, 1997). Los bosques del
Mioceno se habrian desarrollado bajo condiciones de clima que fueron relativamente mas
calidas y lluviosas que en el periodo anterior, aunque se puede postular ya una tendencia
hacia la sequia estival que caracteriza el clima mediterraneo (Hinojosa 2005; Hinojosa y
Villagran 2005; Hinojosa y col. 2006). Su desarrollo coincide con un evento de
calentamiento global, y un aumento de las temperaturas de la region de entre 6 y 9°C
(Hinojosa 2005; Hinojosa y col. 2011). Sin embargo, la creciente sombra de lluvia asociada
a la orogénesis andina, con cordilleras que en ese periodo alcanzaron 2 o 3 mil metros de
altitud (Gregory-Wodzicki, 2000), determiné en el territorio situado al oeste de los Andes,

una fuerte reduccion de la influencia de frentes de lluvias de verano procedentes del este.

El efecto andino

Ademas de los cambios climaticos globales -y la consecuente evolucion de la flora y
vegetacion del cono sur de Sudamérica-, la tectonica asociada al levantamiento de los Andes
resulta fundamental para dar cuenta del grado de aislamiento actual de la flora de bosques
mediterraneos y templados en el oeste del continente. Sin lugar a duda, el rasgo fisiografico
mas importante del continente Sudamericano es la presencia de la Cordillera de los Andes,
que se extiende por mas de 5 mil kilometros en el margen oeste del continente. El macizo
andino presenta una extension que abarca 45 grados de latitud, con un promedio altitudinal
de cuatro mil metros, y alturas maximas de mas de seis mil metros sobre el nivel del mar.
En el territorio de Chile, la presencia de la Cordillera de los Andes debe considerarse un

factor determinante de los patrones de distribucion de la biota. El efecto de sombra de
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lluvias que ejercen los Andes, tanto a los vientos hiimedos del este en la zona norte, como a
los frentes de lluvia del oeste al sur de 35°S, configuran el desarrollo de extensas regiones
aridas y semiaridas que cruzan desde el norte de Chile a la parte sur del continente, la
llamada Diagonal Arida de Sudamérica (DAS). Estas extensiones aridas y la altitud de la
cordillera andina, son la causa del aislamiento biogeografico de las unidades de bosque en
Chile centro-sur. La formacion de la Cordillera de los Andes esta asociada directamente a
la subduccion de placas oceanicas bajo la placa Sudamérica, fendmeno que puede
retrotraerse en sus origenes a alrededor de 120 Ma AP, cuando la placa de Sudamérica se
separa de Africa, originando el océano Atlantico, e iniciando el desmembramiento del
super-continente Gondwana. El proceso tectonico en el margen oeste de América de Sur
fue gradual, pero alturas similares a las actuales se habrian alcanzado a diferentes latitudes
en Sudamérica durante los periodos Mioceno y Plioceno (23-2,6 Ma).

El aumento de las tasas de subduccion de la placa de Nazca por debajo de la placa
Sudamericana, junto al aumento de las tasas de deposicion de sedimentos en las cuencas
adyacentes a los Andes por los rios andinos, estuvo asociado probablemente a una mayor
actividad y variabilidad monzonica de la alta boliviana. Esta conjuncion de factores daria
cuenta del levantamiento andino y un clima semiarido durante esa época. La actual
distribucién aislada de los bosques del sur de Sudamérica se materializd durante el
Plioceno, dejando como legado los principales patrones biogeograficos, en particular las
grandes disyunciones distribucionales entre el este y oeste de los Andes, caracteristicas de
la biota de estos bosques (Villagran y Hinojosa 1997; Villagran y col., 2004, 2005).

La informacion paleoclimatica y paleovegetacional del Cuaternario tiene una mas larga
fase de acumulacion de evidencias que se remontan al trabajo pionero de numerosos
geodlogos, glacidlogo, geomorfologos y palinoldgos que han investigado principalmente la
region de bosques de Llanquihue, Chilo¢ y Magallanes por mas de 40 afos. El principal
acontecimiento de este periodo que afecta la distribucion de la flora de bosque es la
cobertura de hielos que cubri6 alrededor de dos tercios del area forestal actual, asociado a
depresiones de hasta 7° C de las temperaturas que significaron el retroceso latitudinal, y
probablemente la eliminacion, de numerosos taxa con requerimientos mas calidofilos que
poblaron el sur del continente durante el Terciario. Esta dindmica glacial-interglacial tiene

también profundas implicaciones en la distribucion actual en los gradientes de riqueza de
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especie y areas de concentracion de endemismo. Contribuciones importantes en esta
tematica a sido el tema de varias tesis de postgrado y publicaciones desarrolladas por el
grupo de botanica de la Facultad de Ciencias desde 1980 (i.e. Abarzua, 2004; Maldonado,
1999, 2004; Montenegro, 2011; Moreno, 1998; Nuiez, 2004; Segovia 2007, 2013; Villa-
Martinez, 1995 y 2002; Villagran, 1980)

. Como respondio la diversidad de plantas a los cambios tectonicos y climaticos
pasados?

Estudios de paleo-diversidad en Sudamérica, y en particular en Chile, son
relativamente escasos. Recientemente, dos importantes estudios paleo-botanicos de
periodos pre-Pleistocénicos, presentan evidencia fosil de una muy elevada riqueza de
especies en los bosques que se desarrollaron durante del Eoceno temprano (~52 Ma), en
ambos margenes del continente. Estos bosques se conocen en formaciones fosiles de
Colombia y del sur de Argentina, bajo condiciones de temperaturas mas calidas, asociadas
al optimo climatico del Eoceno temprano (Jaramillo y col., 2000; Wilf y col., 2003, 2005).
Con posterioridad al optimo, las estimaciones de diversidad de éstas y otras regiones de
bosques del sur de Sudamérica muestran una declinacion aproximada del 60% de los
géneros de bosques, acontecimiento probablemente asociado al evento abrupto de
enfriamiento que caracteriz6 el limite Eoceno/Oligoceno, una consecuencia del comienzo
de la glaciaciéon Antartica (Hinojosa y Villagran, 1997; Villagran y Hinojosa, 1997;
Hinojosa, 2005; DeConto y Pollard, 2003).

Durante el Mioceno medio, se registro un segundo Optimo climatico de importancia,
que refleja un aumento de las temperaturas medias de entre 6-9°C para Chile central
(Hinojosa, 2005; Hinojosa y col.,, 2006). En esta misma region, la reconstruccion de
precipitacion anual muestra un acoplamiento con la sefial de temperatura, pero con menores
tasas de cambio, lo que podria ser una consecuencia del efecto de sombra de lluvias que
ejercieron las cumbres de los Andes sobre los vientos del este en ese periodo (Hinojosa,
2005; Hinojosa y col., 2006).

(Cual ha sido el efecto de este cambio climatico sobre la diversidad (nimero de
especies) de plantas en las formaciones de bosque de Chile central durante el Mioceno? Es

posible dar una respuesta tentativa a esta pregunta a partir del analisis de la paleoflora de la
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Formacion Navidad (34°S). Esta Formacion corresponde a una sucesion de limos arcillosos
originados en ambientes marinos de aguas someras, incluyendo areniscas, arenas y
conglomerados. La Formacion Navidad fue descrita por primera vez por Charles Darwin en
1846. Gutiérrez y colaboradores (2013), con base en andlisis estratigraficos (escala
1:10.000), floras fosiles y nuevas dataciones Sr87/Sr86 y Ar/Ar, estimaron una edad de
Mioceno inferior a superior para la Formacion.

Se han reconocido diversos sitios con floras fosiles en la Formacion Navidad, las
cuales presentan edades diferentes segun su posicion estratigrafica, destacando las
localidades de Matanzas y Cerro los Pololos. La primera presenta una edad en torno a los
23 millones de afios, y la segunda, mas joven, de 12 millones de afios de antigiiedad, lo que
las hace propicias para estudiar el efecto del cambio climatico sobre la diversidad. Nuestra
hipdtesis, tal como se registrd para el norte de Sudamérica y Patagonia Argentina, predice
que si existe un aumento en las temperaturas, la diversidad debiese aumentar
concomitantemente.

Las estimaciones de temperaturas medias anuales para la tafofloras de Matanzas y
Cerro Los Pololos, utilizando analisis fisiondmicos foliares (Hinojosa, 2005; Hinojosa y
Villagran, 2005; Hinojosa y col., 2006, 2011), muestran una diferencia de 5,3°C, donde
Cerro Los Pololos es mas calida que Matanzas (Figura 1A); sin embargo, y opuesto a lo
esperado, el namero total de morfo-especies en la localidad correspondiente con la edad
basal (Matanzas), fue mayor (81 total / 65 Dicotiledoneas) que el estimado en la localidad
mas joven de Cerro Los Pololos (59 total / 53 Dicotiledoneas, Figura 2).

La inclusion de la estimacion de las precipitaciones anuales para ambas floras fosiles,
entrega mayor informacion para dar cuenta de la disminucion de la diversidad entre las
tafofloras de temperaturas contrastantes. Dependiendo del modelo de reconstruccion paleo-
climatica utilizado, las precipitaciones estimadas no variaron o fueron levemente inferiores
entre ambas floras fosiles (Figura 1B).

Durante el Nedgeno, y asociado al optimo climatico del Mioceno medio, como se ha
explicado, se ha descrito la sucesion de dos paleofloras (ver seccion anterior), las
paleofloras Mixtas fueron reemplazadas por la subtropical Neogena. La diferencia entre
estas floras resulta de la disminucidén del nimero de morfo-especies del género Nothofagus

y un aumento en el numero de taxa subtropicales (Hinojosa y Villagran, 2005; Hinojosa,
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2005). Esta sucesion historica es replicada cuando se comparan los fosiles de Matanzas con
Cerro Los Pololos, lo que permite clasificar a esta ultima dentro de la paleoflora subtropical
Neodgena (Hinojosa, 2005; Hinojosa y col., 2006). La disminucion de la riqueza de especies
como respuesta al cambio climatico, para el caso de Navidad, estaria particularmente ligado
a las precipitaciones (mantencion o disminucion de los montos anuales) a pesar del
calentamiento registrado. La tendencia hacia la disminucion de las precipitaciones en el sur
de Sudamérica fue relativamente constante post-Mioceno medio, y significo la expansion
de vegetacion xérica en lugares antiguamente ocupados por bosques, fragmentando y
reduciendo los rangos distribucionales de los habitat forestales hasta la condicion de isla
actual. Ambas situaciones estarian ligadas al alzamiento Andino y al desarrollo de la
Diagonal Arida de Sudamérica, procesos de fines del Mioceno (Hinojosa y Villagran, 1997;

Villagran y Hinojosa, 1997, 2005).

Frutos Carnosos: ;Un legado de la Era Cenozoica?

Una caracteristica particularmente interesante de los bosques del sur de Sudamérica es
la inusualmente alta proporcion de especies con frutos carnosos entre las especies lefiosas
(Armesto y Rozzi, 1989; Hoffmann y Armesto, 1995; Aizen y Ezcurra, 1998), que
generalmente estan asociadas al sindrome de dispersion endozoocora, por aves y
ocasionalmente mamiferos y lagartijas (Armesto y col., 1987; Willson, 1991, Willson y
col., 1996). Esta alta proporcion de frutos carnosos se encuentra en todas las distintas
formas de vida (arboles, arbustos, epifitas y trepadoras) que se desarrollan en los bosques,
especialmente los bosques esclerofilos y Valdiviano. La abundancia de estas asociaciones
con la biota frugivora alcanza proporciones de hasta el 70% de la flora lefiosa (Figura 3).
De acuerdo a Armesto y colaboradores (2009), esta inusual proporcién es comparable a la
de algunos bosques tropicales humedos y similar a otros bosques del hemisferio sur como
los de Nueva Zelanda (Armesto y Rozzi, 1989; Willson, 1991, Figura 3). Postulamos que
este particular rasgo biogeografico, que distingue los bosques templados australes de los del
hemisferio norte, podria representar también un legado de la gran diversidad de antiguas
relaciones mutualistas animal — dispersante de especies, y que este seria un legado de
origen Gondwanico para la flora de bosque actual (Armesto y col., 2009; Aizen y Ezcurra,

1998; Amico y Aizen, 2000).

15



En: Ciencias Ecologicas 1983-2013. Treinta afios de investigaciones chilenas. Vivian Montecinos & Julieta
Orlando (Eds). Editorial Universitaria, 2015. 345 paginas. Santiago, Chile. Paginas:123-138.

Como se discuti6 en los parrafos precedentes, condiciones tropicales o subtropicales
dominaron grandes territorios del sur de Sudamérica, hasta latitudes altas, durante gran
parte del Paledgeno. Posteriormente, durante el Nedgeno estos bosques se habrian
restringido a latitudes medias-bajas, por lo que seria esperable que: 1) el sindrome de
dispersion endozodcoro (asociado principalmente a la interaccidon con aves frugivoras, que
también tendrian un origen Gondwanico, Ericson y col., 2002) fuera un caracter dominante
en la flora lefiosa durante todo el Pale6geno y Neodgeno, y ii) que la mayor proporcion de
taxa lefiosos con este sindrome de dispersion estuvieran entre los componentes mas
antiguos de la flora de bosques del sur de Sudamérica.

El registro fosil de frutos de arboles en las paleofloras del sur de Sudamérica es muy
escaso y, por ende, es una linea de investigaciéon de mucho interés futuro. Sin embargo, en
ausencia de estos datos, parece razonable estimar la importancia del sindrome de dispersion
endozodcoro para los taxa lefiosos que han sido descritos en la literatura paleobotanica de
Chile sur central en sedimentos del paledgeno y nedgeno. Aceptando las asignaciones
taxonomicas de los autores de los trabajos y bajo el supuesto que el tipo de dispersion tiene
una fuerte inercia evolutiva y vinculacion filogenética, al menos a nivel de género, nos
propusimos reconstruir la proporcion de taxa con sindrome endozodcoro, en comparacion a
la flora con semillas dispersadas por viento u otros vectores durante el Paledgeno, Neogeno
(Pre-Pleistoceno) y la flora Actual. Los datos de la Figura 4 sugieren que el sindrome
endozoo6coro ha sido predominante durante todo el Cenozoico en los bosques del sur de
Sudamérica, por lo que las interacciones con vectores bidticos de semillas, principalmente
aves, deben haber estado presentes en los bosques desde su origen en Gondwana. Este
complejo de interacciones habria caracterizado los bosques del Gondwana desde antes de
su desmembramiento, es decir, desde el Cretacico, que es también la época en que se
produjo la radiacion de las aves paseriformes, entre las que se encuentran la mayoria de los
dispersantes de semillas actuales (ver mas adelante).

Cuando evaluamos la relacion entre el tipo de dispersion (endozoocoria vs. otros
sindromes) y los elementos fitogeograficos que caracterizan la flora de bosques de Chile
Actual (Villagran y Hinojosa, 1997): Americano (andino), Austral-Antartico, Endémico,
Neotropical, Pantropical y Australasiano calido, un analisis de chi-cuadrado evidencia que

existiria una fuerte asociacion (p=0,03) entre sindromes de dispersion y elementos
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fitogeograficos. El sindrome de dispersion endozodcora aparece entre los dominantes en
aquellos taxa que se vinculan a floras Gondwanicas y Neotropicales, particularmente con
requerimientos calidos y hiimedos (Figura 5), mientras que en aquellas floras mas
modernas y adaptadas a condiciones mas frias, predominan otros sindromes de dispersion
(Figura 5). Esta observacion apoya lo postulado por Armesto y colaboradores (2008), y
nuestro argumento en el presente trabajo, de que el tipo de fruto baya o drupa (asociado a la
dispersion de semillas por aves) corresponderia a un legado de la co-evolucion de la biota
pre-Pleistocénica a la flora actual de bosque del sur de Sudamérica. También apoyan esta
idea los trabajos recientes que han documentado la evolucion de la flora de los bosques
chilenos y neotropicales en forma coetdnea con la radiacion de los paseriformes en

Gondwana (Feduccia 2003, Ericson y col., 2002).

Conclusion

La presente contribucion enfatiza los rasgos biogeograficos y paleoecologicos, actuales
y Cenozoico, de los bosques chilenos y que han sido el foco de investigacion por mas de 30
afios en la Facultad de Ciencias de la Universidad de Chile. Desde el ntcleo fundador del
Grupo de Botanica se han graduado varias generaciones de botanicos que se desenvuelven
en distintas unidades académicas del pais aportando al conocimiento de la botanica,
ecologia vegetal, biogeografia y paleocologia, y cuyas contribuciones han permitido
destacar y valorar la singularidad biogeografica de nuestros bosques.

Los aportes descritos en este capitulo revelan la importancia de esta “isla
biogeografica” que son nuestros bosques, aportando no tan solo al conocimiento cientifico
sino que también otorgando criterios a considerar a la hora de pensar en planes de

conservacion de estos ecosistemas.
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Leyendas de Figuras

Figura 1. Estimacion de paleoclima asociado a las floras fosiles de Matanzas y Cerro Los
Pololos, Formacion Navidad A) Estimacion Temperaturas Medias Anuales (°C), ecuacion
Sudamérica de Hinojosa y col. (2011) B) Precipitaciones Anuales (cm.) basado en
ecuaciones de Hinojosa (2005).

Figura 2. Evolucion de la Paleodiversidad en la Formacion Navidad. Analisis de
rarefaccion de la Diversidad medido como numero de morfotipos totales y solo
Dicotiledoneas.

Figura 3. Distribucion de la endozoocoria a lo largo de un trasecto latitudinal a nivel
global. Si se incoporan los datos del bosque del Sur de Sudamérica (puntos verdes) la
relacion lineal en el hemisferio sur se pierde (p=0.099).

Figura 4. Porcentaje de sindrome endozodcoro en distintos momentos durante el
Cenozoico (Datos de Hinojosa & Villagran 1997).

Figura 5. Relacion entre endozoocoria y elementos fitogeograficos en la flora de bosque
del sur de Sudamérica. Un andlisis de chi-cuadrado evidencia que existiria una fuerte

asociacion (p=0,03) entre sindromes de dispersion y elementos fitogeograficos.
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