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RESUMEN

Chile Central exhibe una combinacion biogeografica nica de componentes floristicos neotropicales y
austral-antarticos, caracter mixto reconocido en la distincion de una “Provincia Chilena” y en su condicion
de interfaz entre dos grandes biotas de raiz Gondwanica. Usando evidencias filogenéticas, filogeograficas
y paleobotdnicas se examinan los principales géneros lefiosos del bosque esclerdfilo de Chile Central
pertenecientes a estos dos elementos biogeograficos y se examina su diferenciaciéon asociada a los
complejos factores tecténico-climaticos acaecidos durante el Cenozoico. El aislamiento geografico
asociado a la fragmentacién del Gondwana durante el Paleégeno se ilustra con los ejemplos de Drimys,
Aextoxicon y Gayella, y se comentan casos similares. El componente neotropical, diferenciado durante el
Nedgeno, se ilustra con Myrceugenia, Escallonia, Azara 'y Jubaea/ Cocoseae, hoy disyuntos con el este de los
Andes, y se comentan discontinuidades andlogas. Para finales del Nedgeno, a través de Archidasyphyllum/
Barnadesioideae, Porlieria y Vasconcellea, se considera la radiacion del Elemento Neotropical xérico
vinculado al levantamiento andino y desarrollo de la Diagonal Arida de Sudamérica y Desierto de Atacama.
Se discute el rol de los cambios climaticos del Pleistoceno en la distribucion de los bosques de Chile
Central, lapso marcado por la expansion hacia latitudes menores de poblaciones de diversas especies
austral-antarticas durante los periodos glaciales mas himedos, particularmente especies de Nothofagus
y Coniferas. Sobre la base de evidencias filogeograficas se resefia la fragmentacién de comunidades
esclerodfilas y de neblina durante los periodos aridos del Holoceno, proceso ejemplificado por Cryptocarya
alba, Myrceugenia correifolia, Aextoxicon punctatum y Drimys winteri.
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ABSTRACT

Central Chile exhibits a unique biogeographic combination of Neotropical and Austral-Antarctic floristic
components, a mixed character recognized by the distinction of a “Chilean Province” and its status as an
interface between two major biotas with Gondwanan roots. Using phylogenetic, phylogeographic, and
paleobotanical evidence, we examine the main woody genera of the sclerophyllous forest of Central Chile
belonging to these two biogeographic elements, and their differentiation associated with the complex
tectonic-climatic factors that occurred during the Cenozoic. The geographic isolation associated with
the fragmentation of Gondwana during the Paleogene is illustrated by Drimys, Aextoxicon, and Gayella,
and similar cases are discussed. The Neotropical component, differentiated during the Neogene, is
exemplified by Myrceugenia, Escallonia, Azara, and Jubaea/Cocoseae, now disjunct with the eastern
Andes, and analogous discontinuities are discussed. By the end of the Neogene, through the cases of
Archidasyphyllum/Barnadesioideae, Porlieria, and Vasconcellea, the radiation of the xeric Neotropical
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Element linked to the Andean uplift and development of the Arid Diagonal of South America and the
Atacama Desert is considered. The role of Pleistocene climate changes in the distribution of forests in
Central Chile is discussed. This period was marked by the expansion of populations of various Austral-
Antarctic species, particularly Nothofagus and conifer species, to lower latitudes during the wetter glacial
periods. Based on phylogeographic evidence, the fragmentation of sclerophyll and fog communities during
the arid periods of the Holocene is described, a process exemplified by Cryptocarya alba, Myrceugenia

correifolia, Aextoxicon punctatum, and Drimys winteri.

Keywords: arid diagonal, Cenozoic, disjunctions, Gondwana.

INTRODUCCION

Desde hace ya un par de siglos se vienen proponiendo
organizaciones biogeograficas de las biotas globales,
sobre la base de los patrones de distribucién geografica
de especimenes a distintos niveles taxondmicos. La
relevancia de las propuestas mas recientes de clasificaciones
biogeograficas reside en la integracién de los datos de
distribucién con las numerosas evidencias filogenéticas,
evacuadas mayormente durante las dos ultimas décadas. Asi,
por ejemplo, Cartay colaboradores (2022), sobre la base de c.
de 8,7 millones deregistros geograficos de Plantas Vasculares,
y la consideracion de filogenias que incluyen 67,269
especies, han reconstruido una regionalizacion filogenética
global e identificado tres grandes biotas, consignadas
como Reinos Holarctico, Holotropical y Austral. En este
esquema, la flora del territorio de Chile queda incluido tanto
en la Region “Andean-Argentinian” (distribuciones andino-
patagoénicas) del Sub-Reino Neotropical, como asimismo en
la Region “Neozealandic-Patagonian” (distribuciones austral-
antarticas) del Sub-Reino Antartico.

Muy recientemente, Liu y colaboradores (2023)
propusieron una nueva clasificacion biogeografica global,
integrando datos de distribucion y filogenias de c. del 85%
del total de géneros de Angiospermas. Adicionalmente, con
métodos de agrupamiento de R-diversidad filogenética,
se examinaron temporalmente los factores tecténicos y
climaticos causales que han operado en la diferenciacion
entre regiones. De las ocho unidades mayores reconocidas,
el centro-sur de Chile y el sur de Argentina quedan incluidas
en el Reino Chileno-Patagoénico (“Chile-Patagonian”), con
estrecha vinculacion floristica con el Reino Neotropical, que
abarca el resto de Sudamérica y Mesoamérica. Sobre la base
del arbol de relaciones ancestro-descendientes, obtenido

en el examen de diversidad filogenética entre regiones y
para distintos lapsos temporales, los autores enfatizan la
relevancia de la raiz comun de las biotas del Hemisferio Sur
durante el Cretacico inferior, entre 100 y 140 Ma. Sobre
este fundamento, postulan la existencia de una nueva
supra-categoria biogeografica que denominan Gondwanica
(“Gondwanan Super-Realm”). De la consideraciéon de los
factores causales de la paulatina diferenciacién de esta biota
ancestral, en distintos lapsos del Cenozoico, concluyen que
el aislamiento geografico por factores tecténicos antiguos,
asociados a la ruptura de Gondwana, habria jugado un rol
dominante en la actual singularidad de las grandes unidades
biogeograficas del Hemisferio Sur. Particularmente en
Sudamérica, dada la continua conexién geografica de todo
este territorio durante la mayor parte del Cenozoico, los
cambios climaticos ocurridos a partir del Eoceno habrian
jugado un rol mas preponderante en las delimitaciones
biogeograficas que el aislamiento geografico originado por
causas tectonicas. Ello se expresaria en las mayores afinidades
filogenéticas y en los limites geograficos mas difusos que se
observan entre los Reinos Neotropical y Chileno-Patagénico.
En menor grado, pero con mayor profundidad temporal, se
evidencian relaciones austral-antarticas del territorio chileno
con los Reinos Novazelandico y Australiano (“Novazealandic”
and “Australian”).

La region de Chile Central (32° - 39°S) tiene una condicién
Unica en la costa Pacifica subtropical de Sudamérica (Husen
1967), no solamente por su situacién de interfase climatica
entre la zona mediterrdnea semi-arida nor-central y la
templado-lluviosa central-sur, sino también por su condicion
de transicion entre dos grandes unidades biogeograficas,
como se ha destacado antes. En esta zona, la vegetacion
estd dominada por el bosque escleréfilo de hoja dura, en
concordancia con las condiciones dominantes del clima
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mediterrdneo imperante, con lluvias invernales y sequias
estivales. La composicion de la flora escleréfila se caracteriza
por una singular mezcla de componentes biogeograficos,
tanto de distribucién austral-antartica como neotropical. Muy
tempranamente Cabrera y Willink (1973), en su clasificacion
biogeografica de Sudamérica, reconocen este -caracter
mixto de la flora de bosques de la regién de Chile Central
y establecen formalmente su singularidad como “Provincia
Chilena”, dentro del Dominio Andino-Patagénico de la flora
neotropical. El antes citado esquema biogeografico de Liu y
colaboradores (2023) acredita también la distintividad de la
flora del Cono Sur de Sudamérica, la cual es incluida en el
Reino Chileno-Patagénico. La mayor afinidad de la flora de
bosques de la regién de Chile central-Sur con el Neotrépico ha
sido destacada principalmente por Schmithlsen (1956), quien
enfatiza la historia evolutiva comun de las floras del Cono Sur
de Sudamérica durante el Cenozoico. En concordancia con
esta hipotesis, las clasificaciones biogeograficas mas recientes
recalcan que todas las grandes unidades biogeograficas del
Hemisferio Sur comparten una antigua raiz Gondwanica
(Carta et al. 2022).

Reconocida la peculiar condiciéon de interfaz biogeografica
de la flora de bosques de Chile Central-sur, el propdsito de
este estudio es destacar la relevancia evolutivo-biogeografica
de la flora lefiosa de los bosques mediterrdneos de Chile
Central, a la luz de recientes evidencias procedentes de
filogenias moleculares y del registro fésil. Teniendo en
consideracion los distintos escenarios geo-climaticos vy
biogeograficos acaecidos durante el Cenozoico, se tratan
con particular énfasis las disyunciones austral-antarticas,
determinadas por los factores tectdnicos que operaron
durante el Paledgeno, las interconexiones de esta flora con la
diferenciacién y radiacién del elemento neotropical durante
el Nedgeno vy las discontinuidades distribucionales con el este
de Sudamérica, acaecidas durante el Neégeno - Cuaternario,
y asociadas al levantamiento andino, desarrollo de la Diagonal
Arida y glaciaciones.

CLIMA, VEGETACION, FLORA Y COMPONENTES
BIOGEOGRAFICOS DE “LA PROVINCIA CHILENA”

«...en ambos flancos de los Andes, las lluvias sostienen una
especie de compensacién, de manera que a la sequedad
de Atacama corresponden las copiosas lluvias de Salta, y a
las muy abundantes de Valdivia y Chiloé, las escasas de la
Patagonia» (Vicufia Mackenna 1877, p. 154)

La costa subtropical del oeste de Sudamérica (25°-38° S)
se caracteriza por un clima semiarido con influencia

predominante de los vientos del Oeste, cuyo flujo impone
surgencia de aguas frias ricas en nutrientes a lo largo del
litoral (Garreaud & Falvey 2008). La variabilidad de los vientos
del sistema de los Oeste estd asociada a los cambios en
posicion e intensidad del Anticiclon del Pacifico Suroriental.
El actual aislamiento geografico de los bosques chilenos esta
determinado por una barrera de aridez para el crecimiento
arboreo que se extiende al norte de la latitud 32° S, producto
del efecto desecante combinado de la accién Anticiclénica y
la Corriente fria de Humboldt a lo largo de la costa Pacifica,
reforzado por la sombra de lluvias que ejercen los Andes
a la circulacién subtropical procedente del este, donde
la cordillera actia como una efectiva barrera que separa
a Chile de la influencia de masas de aire de origen en el
océano Atlantico y en el continente (Miiller 1976; Aceituno
1993; Garreaud 2009; Garreaud et al. 2009). En la regién
templada de Chile se produce el efecto contrario: Los Andes
ejercen ahora sombra de lluvia a los vientos predominantes
procedentes del cinturéon de los Oeste. La interacciéon de
estos factores determina el desarrollo de la Diagonal Arida
(DA) de Sudamérica, una franja de clima y vegetaciéon
xérica que se extiende desde el extremo SE del continente,
atraviesa los Andes en Chile Central, y se extiende a lo largo
de los desiertos y semidesiertos de la costa Pacifica hasta
casi el Ecuador (Garleff et al. 1991; Garleff & Stingl 1998;
Abraham de Vazquez et al. 2000; Villagran & Hinojosa 1997,
2005; Vicuna Mackenna 1877). El efecto de la Diagonal
arida en la distribucion espacial de la vegetacién chilena se
expresa en un nitido quiebre floristico a nivel de Chile central,
donde la franja cruza el continente, con formaciones aridas
y semidridas al norte de 32°S y distintas comunidades de
bosques subtropicales y templado-lluviosos hacia el sur, en
concordancia con el gradiente de lluvias procedentes del
Cinturén de los Oeste.

La regién con clima mediterraneo de Chile Central (32°-
39° S) permanece solamente en invierno bajo la influencia del
flujo de los Oeste, mientras que en verano la fuerte presencia
del Anticiclén Subtropical del Pacifico SE genera sequia estival
(Husen 1960). Las mayores alturas de la Cordillera de la Costa
y Andes a lo ancho de la regién determinan diferencias en el
gradiente térmico y de humedad, factores que se manifiestan
en una marcada zonacién altitudinal y longitudinal de
la vegetacion. Schmithisen (1956) y Oberdorfer (1960)
describen la flora y la vegetacion de las dos formaciones
forestales dominantes del territorio: el Bosque Escleréfilo
de duro follaje siempreverde y el Bosque Maulino de follaje
deciduo. De acuerdo a la estructura floristica, ambos autores
reconocen dos grandes unidades o Alianzas representativas
dentro del Bosque Escleréfilo: i) Cryptocaryon, los bosques
de peumo, que agrupa las asociaciones mas higréfilas, vy ii)
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Lithraeion, los bosques del litre, que incluye las mas xéricas.

(i) Los bosques de peumo, Alianza Cryptocaryon: Los bosques
escleréfilos himedos se desarrollan preferentemente en
cerros y quebradas del litoral y son dominados por el
“peumo’”, Cryptocarya alba (Molina) Looser, que confiere el
nombre a la Alianza. El peumo se asocia principalmente
a “boldo” Peumus boldus Molina, “belloto del norte”
Beilschmiedia miersii (Gay) Kosterm., “molle” Schinus
latifolius (Gillies ex Lindl.) Engl. y “raran” Myrceugenia obtusa
(DC.) O. Berg.; ocasionalmente el “corontillo” Escallonia
pulverulenta (Ruiz & Pav.) Pers. y la “huillipatagtia” Citronella
mucronata (Ruiz & Pav.) D. Dony. En quebradas favorecidas
por neblinas litorales subsisten poblaciones fragmentadas
de “olivillo” Aextoxicon punctatum Ruiz & Pav. y “petrilla”
Myrceugenia correifolia (Hook. & Arn.) O. Berg. En fondo de
quebradas con suelos pantanosos dominan asociaciones
azonales de “canelo” Drimys winteri J.R. Forst. & G. Forst.
y Mirtaceas, como la “pitra” Myrceugenia exsucca (DC.) O.
Berg, “chequén” Luma chequen (Molina) A. Gray, y “temu”
Blepharocalyx cruckshanksii (Hook. & Arn.) Nied. En las
laderas himedas de exposicion sur de la Cordillera de la
Costa varias especies higrofilas se asocian a los bosques
de peumo, como la “pataglia” Crinodendron patagua
Molina, “trevo” Archidasyphyllum excelsum (D. Don) P.L.
Ferreira, Saavedra & Groppo, “lingue” Persea lingue (Ruiz
& Pav.) Nees, especies de Azara, como el “corcolén” A.
petiolaris (D. Don) I.M. Johnst. y el “liién” A. celastrina D.
Don., “bollén” Kageneckia oblonga Ruiz & Pav., entre otras.
Pequefias poblaciones de especies arbdreas catalogadas
como raras y en estado de conservacién precario crecen
discontinuamente en las areas mas xéricas del litoral, como
el “lacumo” Gayella valparadisaea (Molina) Pierre, el “palo
gordo o papayo silvestre” Vasconcellea chilensis Planch.
ex A.DC. y Myrceugenia rufa (Colla) Skottsh. ex Kausel.
(Villagran et al. 1980; Pérez & Villagran 1985; Villagran,
Marticorena & Armesto 2007).

ii) Los bosques de litre, Alianza Lithraeion: En laderas mas
secas de exposicion norte y faldeos andinos prevalecen
bosques y matorrales esclerofilos de caracter mas xérico
dominados por el “litre”, Lithrea caustica (Molina) Hook.
& Arn., que confiere el nombre a la Alianza. El “litre” se
asocia frecuentemente al “quillay” Quillaja saponaria
Molina, ocasionalmente al “guayacan” Porlieria chilensis
.M. Johnst. Pertenecen también a las asociaciones
xéricas del matorral esclerofilo los Palmares, poblaciones
discontinuas de “lilla o palma chilena”, Jubaea chilensis
(Molina) Baill. distribuidas desde la regiéon de Coquimbo
a la del Maule. En el Llano Longitudinal y en laderas
asoleadas de exposiciéon norte de ambas cordilleras se

desarrolla el Espinal, una extensa sabana arbustiva xérica
dominada por el “espino”, Vachellia caven (Molina) Seigler
& Ebinger, asociada ocasionalmente al “algarrobo del
centro” Neltuma chilensis (Molina) C.E. Hughes & G.P.
Lewis, y a suculentas como el “chagual” Puya chilensis
Molina y la cacticea columnar Echinopsis chiloensis (Colla)
Friedrich & G.D. Rowley subsp. chiloensis. En los faldeos
andinos, en sectores con mayor disponibilidad de agua,
como fondos de quebradas, se desarrollan bosquetes
de peumo y lingue. Entre las especies tipicas del ala mas
seca del Bosque Escleréfilo, ademas del quillay y el litre,
destacan el “maitén, Maytenus boaria Molina y el “bollen”
Kageneckia oblonga. Varios arbustos son muy frecuentes,
como el “colliguay”, Colliguaja odorifera Molina, “romerillo”
Baccharis linearis (Ruiz & Pav.) Pers., “huingan”, Schinus
polygamus (Cav.) Cabrera y varias especies de Rhamnaceas.
En sectores secos laderas se desarrolla abundante el
“espino” (Mufioz-Schick et al. 2000).

En lainterfase mediterraneo-templada, entre 35°-38°S, se
distribuye en ambas cordilleras el Bosque Maulino dominado
por especies deciduas de Nothofagus, como el “ruil” N.
alessandrii Espinosa, “roble o coyan” N. obliqua (Mirb.) Oerst.,
“hualo” N. glauca (Phil.) Krasser y “rauli” N. alpina (Poepp.
& Endl.) Oerst. Las poblaciones mas boreales del género
se extienden hasta c. 32° S y corresponden a Nothofagus
macrocarpa (A. DC.) F.M. Vazquez & R.A. Rodr., el “roble blanco
o roble de Santiago”, distribuidas discontinuamente en cimas
de la Cordillera de la Costa de las Regiones de Valparaiso,
Metropolitana y O’Higgins; estas poblaciones se asocian a
especies valdivianas tales como “radal” Lomatia hirsuta (Lam.)
Diels, “avellanillo” L. dentata (Ruiz & Pav.) R. Br. y “pahueldin”
Hydrangea serratifolia (Hook. & Arn.) F. Phil. En la Region del
Maule al sur de 35° S, en el ambito del bosque mediterraneo
deciduo, otras especies caracteristicas del Bosque Valdiviano
templado-lluvioso alcanzan su limite norte, como el “ulmo”
Eucryphia cordifolia Cav. y el “guindo santo” E. glutinosa
(Poepp. & Endl.) Baill., la “tiaca” Caldcluvia paniculata (Cav.) D.
Dony el “tineo” Weinmannia trichosperma Cav.

Como se destacara antes, la flora lefiosa de Chile Central
exhibe una serie de rasgos biogeograficos singulares,
especialmente marcados en linajes distribuidos a lo largo de la
Cordillera de la Costa y el litoral, los cuales testimonian tanto
su larga historia cenozoica de conexiones con Australasia, su
posterior diferenciacion y aislamiento en el Neotrépico, asi
como su mas reciente historia glacial durante el Cuaternario.
La antigliedad de los géneros lefiosos del Bosque escleréfilo
se refleja en un notable sindrome de relictualidad con rasgos
como: i) pertenencia a linajes evolutivamente arcaicos dentro
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de las Angiospermas ii) aislamiento taxonémico, expresado
en la existencia de familias endémicas y monogenéricas y
una elevada proporcién de géneros monotipicos y también
endémicos, iii) aislamiento geografico que se manifiesta
en un alto grado de endemismo tanto al nivel genérico
como especifico, (iv) disyunciones geograficas de los
linajes con distantes territorios del planeta. Estos atributos
y la composicién biogeografica de la flora vascular y de
Criptégamas de los bosques de Chile han sido discutidos
por varios autores (Schmithisen 1956; Villagran & Hinojosa
1997, 2005; Villagran & Armesto 2003; Villagran 2018,
2020), como asimismo la historia climatica y paleofloras
asociadas (Hinojosa 1996, 2005; Hinojosa & Villagran 1997,
2005;). Los estudios paleobotanicos que documentan las
distintivas paleofloras que habitaron latitudes medias y altas
del Hemisferio Sur durante el Cretacico-Paledgeno, asociadas
a la existencia del Gondwana Occidental, cuentan con una
antigua documentacién (Engelhardt 1891, 1905; Berry 1938;
Romero 1978, 1986; Troncoso & Romero 1998; Hinojosa &
Villagran 1997) y estos territorios han sido frecuentemente
re-visitados en lo que va del presente siglo por numerosos
investigadores.

Un grupo de géneros caracteristicos de los bosques de
Chile central-sur pertenecientes a linajes austral-antarticos
de origen Gondwanico ha suscitado ultimamente mayor
interés por las amplias discontinuidades o disyunciones
geograficas que hoy exhiben con las regiones tropicales de
Sudamérica. Recientemente, Pinaya y colaboradores (2024)
tratan el tema de las disyunciones neotropicales de dos
arcaicos géneros de Coniferas compartidos con Australasia,
Araucaria y Podocarpus, ademas de varios géneros de
Angiospermas, como Weinmannia, Drimys, Griselinia, Escallonia
y Crinodendron. Durante el Nedgeno la diferenciacion y
expansion hacia Andes tropicales de otro grupo de géneros
caracteristicos del Bosque Esclerofilo de Chile Central
destaca las raices Gondwanicas comunes de gran parte de los
linajes de los bosques chilenos. Abordaremos estos temas en
los siguientes capitulos referidos a la historia biogeografica
de los principales componentes lefiosos de los bosques
subtropicales Escleréfilo y Maulino de Chile Central durante
el Cenozoico y Pleistoceno.

EL DOMINIO GONDWANICO: HIPOTESIS “HACIA LOS
TROPICOS”

“The hypothesis that of all being members of a once more
continuous extensive flora, [...] that once spread over a larger
and more continuous tract of land, [...] which has been broken
up by geological and climatic causes” (Joseph Hooker 1867)

Una fuerte proporcion de los géneros lefiosos de los bosques
subtropicales y templado-lluviosos chilenos exhiben amplias
discontinuidades de sus rangos de distribucién con &reas
tropicales de Australasia y Neotrdpico (Villagran & Hinojosa
1997; Pinaya et al. 2024). Estas disyunciones trépico/
templadas han sido explicado principalmente por procesos
vicariantes (emergencia de barreras oceanicas u orogénesis),
o bien por eventos de dispersién a larga distancia con efecto
fundador cruzando estas barreras (Crisp et al. 2011), todo
esto bajo los cambiantes escenarios climaticos imperantes
durante el Cenozoico (Zachos et al. 2001).

Una perspectiva relativamente reciente se ha focalizado
en las areas de diversificacion de los taxa con distribucion
disyunta y en el rol que ha jugado el conservadurismo de
nicho en los procesos de distribucién. Un primer enfoque se
centra en la “hipétesis de nicho tropical” (Wiens & Donoghue
2004; Donoghue 2008). De acuerdo a esta idea, el patron
disyunto seria consecuencia de una diversificacion de linajes
en latitudes tropicales, los cuales expandieron sus rangos
de distribucion hacia latitudes medias y altas, cuando las
condiciones climaticas se hicieron mas calidas durante el
Paleégeno, por ejemplo, durante Optimo Climatico del Eoceno
temprano (Zachos et al. 2001). La expansion de los linajes hacia
latitudes medias y altas habria ocurrido siguiendo su nicho
tropical. A partir de la tendencia de enfriamiento del clima
post-Eoceno, habria ocurrido una retraccién de los linajes
tropicales hacia las latitudes bajas originales. Durante este
proceso habrian ocurrido extinciones y también adaptaciones
a las nuevas condiciones frias. Asi, el actual patrén disyunto
tropical-templado se explicaria por la permanencia de
algunos taxa remanentes en regiones medias y altas. Las post-
dicciones asociadas a esta hipétesis serian: (i) Los clados mas
antiguos del linaje deberian habitar hoy en areas tropicales; (ii)
Los clados templados deberian encontrarse anidados a clados
tropicales en la filogenia del grupo; (iii) La evolucién del nicho
climatico del linaje estaria filogenéticamente conservado; (iv)
El registro fosil mas antiguo del linaje deberia encontrarse en
el area tropical.

Una hipétesis alternativa a la enunciada fue propuesta por
Hinojosa et al. (2016) sobre la base de registro de polen y de
las numerosas y distintivas paleofloras que habitaron latitudes
medias y altas del Hemisferio Sur durante el Cretacico-
Paledgeno asociadas a la existencia del Gondwana Occidental
(Berry 1938; Romero 1978, 1986; Troncoso & Romero 1998;
Hinojosa & Villagran 1997; Hinojosa 2005; Quatrocchio
et al. 2013; Wilf et al. 2003, 2005, 2010, 2016). La actual
distribuciéon disyunta de los descendientes de las paleofloras
Gondwanicas constituiria entonces un aporte importante
austral a la diversidad de la flora tropical. La hipétesis “hacia
los trépicos” propone que los requerimientos de los linajes
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de latitudes medias y altas incluyeron condiciones célidas
correspondientes a los climas mesotermales que dominaron
durante el Eoceno, esto es, temperaturas medias anuales
entre 14° y 22° C y precipitaciones anuales sobre 100 cm
(Nix 1991). La expansion de los linajes hacia latitudes bajas
(tropicos) sucederia como consecuencia del enfriamiento
del clima desde el Eoceno siguiendo su nicho ancestral. Las
disyunciones de estos linajes ocurririan como consecuencia
de la emergencia de nuevas barreras, sean tecténicas (eg.
Andes) o climaticas (e.g Diagonal Arida, glaciaciones), o por
eventos raros de dispersién a larga distancia con efecto
fundador. Las post-dicciones asociadas a esta hipétesis son:
(i) Los clados mas antiguos deberian ocupar areas templadas;
(ii) Los clados tropicales estarian anidados filogenéticamente
a clados templados; (iii) La evolucién de nicho climatico del
linaje estaria filogenéticamente conservado; (iv) El registro
fosil mas antiguo del linaje deberia encontrarse en latitudes
medias y altas.

Como lo destacaran Hinojosa y colaboradores (2016),
la hipétesis “hacia los trépicos” fue formulada sobre la
base del actual patréon disyunto de Nothofagus, un género
paradigmatico de las paleofloras Gondwanicas. Este taxon
se distribuye en todas las areas continentales templadas
del Hemisferio Sur, alcanzando las latitudes tropicales de
Papua y Nueva Guinea. Como lo predice la hipétesis, las
especies de distribucién hoy tropical se anidan en los clados
templados (Sauquet et al. 2012). El abundante registro fésil de
Nothofagus es predominantemente austral, incluyendo areas
con climas mesotermales en Sudamérica durante el Eoceno
(Wilf et al. 2019). De acuerdo a los autores de la hipétesis
“hacia los trépicos”, la evolucién del nicho climatico de
Nothofagus seria conservado y el actual patrén disyunto de
Nothofagus estaria determinado por el desmembramiento del
Gondawna Occidental (separaciéon de Australia/Antarctica/
Sudamérica a partir del Oligoceno temprano). El progresivo
deterioro de las temperaturas a nivel global habria ocurrido
simultaneo al desplazamiento de Australia hacia latitudes
bajas, conservandose las condiciones climaticas originales a
pesar del enfriamiento; la emergencia durante el Mioceno (10
Ma) de Papua Nueva Guinea habria posibilitado la llegada por
dispersiéon de Nothofagus, ocupando altitudes medias en esta
area hasta la actualidad. En Sudamérica el desplazamiento
hacia latitudes subtropicales bajas también habria ocurrido,
pero este proceso fue afectado por el desecamiento del
ambiente, un filtro hacia latitudes tropicales que Nothofagus
no habria superado.

En los capitulos siguientes juzgaremos la validez de esta
hipétesis en conexién a las actuales disyunciones de taxa
arboreos caracteristicos de los elementos subantartico y
neotropical de los bosques de Chile Central-Sur.

CRETACICO/PALEOGENO: DISYUNCIONES AUSTRAL-
ANTARTICAS

“Una mirada a uno de los mapas geoldgicos de América del
Sur nos muestra que en el periodo Terciario aun no habia
adquirido su forma actual [...] las montafias brasilefias
pueden haber llegado mds al este al principio, lo que indica
una conexién entre América del Sur y Africa en periodos
anteriores (Engelhardt 1891)

Una importante proporcion de las actuales disyunciones
trans-Pacificas de la flora lefiosa de los bosques del Cono Sur
de Sudamérica ha sido interpretada como expresiéon de paleo-
distribuciones Gondwanicas. Tanto las filogenias moleculares
como el registro fésil indican que estos vinculos expresan una
antigua historia comun que se remonta a las arcaicas floras de
caracter tropical mesotermal —14-22 °C; pp > 1000 mm— (Nix
1991, Hinojosa et al. 2016) que poblaron el mega-continente
de Gondwana durante el Cretacico/Paleégeno, cuando
los territorios continentales del Hemisferio Sur, hoy muy
distantes, estaban conectados. Procesos tecténicos como
la fragmentacién de Gondwana, asociados a un escenario
climatico muy distinto al actual durante el Cretacico/
Paledgeno, han jugado un rol significativo en la historia
evolutivo-biogeografica de los bosques de Chile. Sobre la
base de las evidencias isotépicas procedentes de testigos
de hielo y de foraminiferos de sedimentos oceanicos Zachos
y colaboradores (2001) han propuesto una reconstruccion
de los cambios de las paleo-temperaturas globales durante
los dltimos 65 Ma, con valores muy elevados durante el
Cretacico-Paledgeno. El paleoclima continental del Cono
Sur de Sudamérica durante este tiempo ha sido establecido
sobre la base del examen fisionémico de improntas foliares
(Hinojosa 2005; Hinojosa & Villagran 2005). Los cambios
de las temperaturas y de las lluvias establecidos para esta
region son concordantes con las evidencias paleobotanicas
que muestran el reemplazo de paleofloras de caracter tropical
y subtropical bajo condiciones de clima cdlido y himedo,
imperantes durante el Paledgeno, por paleofloras de caracter
subtropical mas mésico durante el Mioceno (Romero 1978,
1986; Hinojosa & Villagran 1997; Villagran & Hinojosa 2005;
Kooyman et al. 2014).

En la Provincia de Chubut de la Patagonia central argentina
se encuentran los sitios fosiliferos del Paleoceno y Eoceno
temprano mejor estudiados del Cono Sur de Sudamérica,
tanto por la diversidad de su flora como por el excelente
estado de preservacién de las improntas foliares, madera,
polen e incluso infructescencias y flores que contienen (Jud
et al. 2018). Sobresalen dos paleofloras, Rio Pichileufi y
Laguna del Hunco, ambas estudiadas pioneramente por Berry
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(1938), quien ya destacara su notable riqueza. Durante las
dos ultimas décadas estos sitios han sido revisitados y objeto
de intensas revisiones. Por ejemplo, para el Optimo Climatico
del Eoceno temprano, en la tafoflora Laguna del Hunco,
situada alrededor de la paleolatitud 47° S y fechada en 52
Ma, se han registrado macrorestos foliares de 102 especies
(Wilf et al. 2003, 2005). Esta flora se habria desarrollado
bajo las condiciones climaticas homogéneamente calidas que
imperaron globalmente en latitudes las medias de ambos
hemisferios durante el lapso.

De acuerdo a las evidencias procedentes de filogenias
molecularesy del registro fésil, en la floralefiosa de los bosques
subtropicales de Chile Central subsisten algunos elementos
relacionados a estas antiguas paleo-distribuciones australes
Gondwaénicas que avalan la hipdtesis “hacia los trépicos”
antes enunciada. Por ejemplo, las filogenias moleculares
(APG IV 2016) evidencian la existencia de linajes incluidos
entre los mas arcaicos de las Angiospermas -como el grupo
Magnolides- representados en este territorio, cuyo origen se
remonta al Cretacico/Paledgeno, durante la fragmentacién del
mega-continente de Gondwana. Asi los Ordenes Canellales
y Laurales de las Magnolides incluyen varias familias con
géneros de 4arboles de distribucién templado-tropical en
Sudamérica o endémicos de Chile Central. Por ejemplo, el
género Drimys, endémico de Sudamérica y perteneciente al
Orden Canellales y a la primitiva Familia Winteraceae, con
c. 130 especies y siete géneros australasianos distribuidos
principalmente en Nueva Zelanda, E de Australia, Tasmania,
Nueva Caledonia, Nueva Guinea e Islas Molucas, y con un solo
género que se extiende hacia los trépicos al oeste de la Linea
de Wallace hasta Borneo, Zygogynum (Utteridge & Rustiami
2022); adicionalmente, la familia Winteraceas incluye dos
géneros monotipicos: Takhtajania endémico de Madagascar
y Drimys endémico de Centro- y Sudamérica. Las evidencias
filogenéticas de Winteraceas son muy consistentes entre si
y concordantes con el registro fésil. A excepcion del género
Takhtajania, que ocupa la posicion basal dentro de la familia,
su clado hermano integra todos los géneros restantes que
constituyen la Subfamilia Winteroideae, y donde el género
monotipico Tasmannia de Australasia exhibe la posicién basal.
El grupo hermano de Tasmannia incluye todos los restantes
géneros de Winteroideae y Drimys de Sudamérica exhibe la
mas temprana divergencia, en la interfase Paleoceno/Eoceno
estimada en 56,76 Ma. Tanto la estructura de las tétradas del
registro polinico asi como las improntas foliares fésiles de
Antarticay sur de la Patagonia son consistentes con una edad
temprana de migracion de las Winteraceas a Sudamérica via
Antartica y datan la presencia de madera (Winteroxylon) y de
Drimys en el continente sudamericano durante el Cretacico/
Paledgeno (Karol et al. 2000; Thomas et al. 2014; Grimsson

et al. 2018; Brea et al. 2021). En contraste, la divergencia de
los restantes géneros de Winteroideae es mas tardia y ocurre
despuésdeladiferenciacion de Drimys en Sudamérica. Laactual
distribucion australasiana al noroeste de la linea de Wallace,
por ejemplo de las especies de Zygogynum, probablemente
sean consecuencia de eventos de migracién relativamente
recientes desde Australia (Thomas et al. 2014; Utteridge &
Rustiami 2022). Una radiacion similar hacia los trépicos se
observa entre las especies sudamericanas de Drimys, hoy
distribuidas desde el sur de México hasta el extremo austral
del continente. Ruiz y colaboradores (2008) reconstruyeron
las relaciones filogenéticas de las especies de Drimys y las
evidencias obtenidas indican que D. angustifolia del sureste
de Brasil exhibe una divergencia temprana, en contraste con
la divergencia relativamente reciente —con edades estimadas
entre c. 16 a 12 Ma, Mioceno Medio— de las especies al
oeste de los Andes, incluidas las especies chilenas D. winteri
y D. andina, y D. granadensis de Centroamérica (Thomas et al.
2014; Marquinez et al. 2009; Pinaya et al. 2024). La radiacion
de las especies de Drimys desde la costa atlantica templada
del sur de Sudamérica hacia el oeste del continente y Andes
tropicales es concordante con el archivo fésil mas antiguo
del género procedente de Patagonia Argentina y Antartica,
con numerosos registros de hojas, troncos y polen asociados
a Drimys fechados entre 60 y 38 Ma, durante el Paledgeno
(Grimsson et al. 2018; Brea et al. 2021).

El arcaico grupo de Angiospermas Magnolides incluye
también el Orden Laurales, con varias familias de arboles
representadas en el Bosque escleréfilo de Chile Central. Asi las
Gomortegaceas, familia endémica y monotipica de Chile con
un Unico miembro: el “keule”, Gomortega keule (Molina) Baill,
con estrecho rango de distribucion en la interfase subtropical-
templada de Chile. La Familia Monimiaceas incluye al “boldo”,
Peumus boldus, una de las especies masimportantes del bosque
escleréfilo y perteneciente también a un género endémico
y monotipico de la flora chilena. Dentro de la gran Familia
Laurdceas estan representados tres géneros caracteristicos
del Bosque escleréfilo de Chile Central: Cryptocarya, con
una especie; Beilschmiedia, con dos especies; y Persea, con
una especie. La Familia Lauraceas, con 50 géneros y sobre
3500 especies -distribuidas globalmente en zonas tropicales
y templadas, particularmente del Hemisferio Sur- exhibe un
abundante registro fésil global que se extiende hasta 93-90
Ma, en el Turoniano del Cretacico tardio (Tang et al. 2022). Las
Lauraceas exhiben también unvariado registro fésil Cretacico/
Paledgeno procedente del sur de Sudamérica, entre otros
Persea. Sin embargo, la mayoria de los géneros de Lauraceas
registrados en Austrosudamérica durante este lapso temporal
estan hoy extinguidos en la regién, aunque sobreviven en
bosques neotropicales, particularmente Andes orientales de
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Peri-Bolivia y este de Brasil: por ejemplo, especies de Phoebe,
Notaphoebe, Goeppertia, Ocotea, Nectandra, Cinnamomum,
entre otros (Engelhardt 1905, 1891; Berry 1938; Troncoso
etal. 1998, 2002; Gayé et al. 2005). Los primeros fésiles de los
géneros del Orden Laurales hoy sobrevivientes en el bosque
esclerofilo de la costa de Chile central tienen edad nedgena,
Mioceno -como Peumus, Beilschmiedia, Cryptocarya-
(Hinojosa 1996; Hinojosa & Villagran 1997).

Otro ejemplo entre los arcaicos linajes de los bosques
chilenos es el “tique u olivillo”, Aextoxicon punctatum, Unico
miembro de la Familia Aextoxicidceas, monotipica y éndemica
de Chile y Argentina. Junto con la Familia Berberidopsidaceas,
-con una especie endémica de Chile y otras dos endémicas
de Australia-, las Aextoxicaceas integran el pequeno Orden
Berberidopsidales, un antiguo linaje posicionado en la base
del clado de las Super-Asterides, diferenciado antes de la mas
reciente radiacion de los numerosos linajes pertenecientes
al gran grupo de las Asterides (APG 2016). Actualmente el
“olivillo” se distribuye en la costa de Chile entre 30°30’ y
43° S, desde Guafo hasta los relictos de neblina del Norte
Chico, los bosques mas boreales de Chile. El registro fosil
de Aextoxicon en la Formacion Cerro Dorotea (51° 33'S)
del Paleoceno inferior de Austro-sudamérica (Nishida et al.
1998), y las actuales disyunciones transpacificas del Orden
Berberidopsidales, sugieren que se trata de un linaje austral-
antartico asociado a paleo-distribuciones gondwanicas.

También entre las Asterides arcaicas habria que destacar
el “licumo”, Gayella valparadisaea, de la Familia Sapotaceas del
Orden Ericales. Se trata de una especie endémica del matorral
esclerofilo de la costa de Chile Central, perteneciente a un
género monotipico y también endémico del pais, distribuido
espaciadamente entre las regiones de Coquimbo y Valparaiso.
Hasta hace poco la especie era incluida en el género Pouteria
(Thulin et al. 2021), de amplia extensiéon en las regiones
tropicales del mundo, particularmente Sudamérica. Las
filogenias moleculares (Swenson et al. 2022) muestran
que la especie chilena no tiene relacién con las especies
sudamericanas de Pouteria, sino que se anida en la Sub-Familia
Chrysophylloideae, larama australasiana de las Sapotaceas. Su
grupo hermano eventualmente seria el género de australiano
Van-royena, también monotipico y endémico. Los autores
proponen la rehabilitacion del género Gayella al constatar esta
sorprendente disyuncion transpacifica del taxon chileno. La
divergencia de estos dos géneros hoy tan aislados, verdaderos
“relictos biogeograficos”, se ha estimado para el Eoceno
tardio, alrededor de 40 millones de anos, edad consistente
con el tiempo geolégico de ruptura de los territorios del sur
del mega-continente de Gondwana, Australia, Antartica y
Sudamérica. El primer registro fésil de Sapotaceas en Chile
data del Nedgeno (Barreda et al. 2011) y corresponde al tipo

polinico Sapotaceodaepollenites rotundus rescatado en la
costa de Chile Central, entre los 33° y 34°30" S, procedente
de la Formacién Navidad de edad Mioceno (Gutiérrez et al.
2013). Aunque con pocos antecedentes moleculares y escaso
registro fosil, es probable que la “huillipataglia”, Citronella
mucronata, tenga una historia similar al “licumo”. Se trata
de una especie escleréfila endémica de Chile central-sur
perteneciente al Orden Aquifoliales de las Asterides, Familia
Cardiopteridaceas (Karehed 2001; APG 2016). Citronella es
el género mas grande de Cardiopteridaceas, con c. 21 a 22
especies principalmente de Centro-y Sudamérica, Australia,
N. Guinea, N. Caledonia y otras islas del W Pacifico.

En el dmbito del bosque mediterrdneo deciduo, otros
linajes templado-lluviosos del bosque tipo Valdiviano,
alcanzan su distribucién norte en la Regiéon del Maule
(35°-36° S) en Chile Central. Ejemplos de estos linajes se
encuentran en la Familia Cunoniaceas, hoy de distribucién
tropical-templada en el Hemisferio Sur, representados en
Chile por los géneros Eucryphia, Caldcluvia y Weinmannia. Las
filogenias moleculares evidencian diferenciaciéon de estos
tres géneros desde principios del Paleoceno hasta finales
del Eoceno (Pillon et al. 2021). El registro fésil de Patagonia
Sur de Argentina y Antartica exhibe una gran diversidad
de taxa durante el Paleoceno/Eoceno. Por ejemplo, hay un
abundante registro de madera en Peninsula Antartica, como
Weinmannioxylon durante el Cretacico-Eoceno; Caldcluvia
mirabilis del Paleoceno de Isla Seymour; Eucryphiaceoxylon del
Eoceno medio de Peninsula de Fildes. Tal como se comentara
para Drimys, vale la pena subrayar que Weinmannia es el género
de Cunoniaceae con mayor rango de distribucion latitudinal
en Sudamérica, alcanzando su mayor diversidad en los
Andes tropicales (Pillon et al. 2021). Un registro palinoldgico
de los Andes de Colombia (Funza) documenta la llegada de
Weinmannia y de Drimys a los Andes tropicales colombianos
en el Plioceno, alrededor de 3 Ma (Hooghiemstra 1984).

En definitiva, los antecedentes filogenéticos vy
paleobotanicos presentadosindican que durante el Paleoceno/
Eoceno las floras del sur de Sudamérica y Antartica estuvieron
pobladas por selvas lluviosas con requerimientos calidos,
cuyos componentes diferenciaron vinculados a los linajes que
poblaron el territorios del Gondwana Occidental (“Paleofloras
Tropical-Subtropical Gonwanicas”, Hinojosa 2005, Hinojosa
y Villagran 2005, Villagran & Hinojosa 2005), hoy disyuntos
con Australasia, y reconocidos como el Elemento Austral-
Antartico de los bosques templado-lluviosos del Cono Sur de
Sudamérica (Brea et al. 2021; Gonzélez et al. 2007; Gandolfo
& Wilf 2013; Pujana et al. 2020; Ruiz et al. 2017; Wilf et al.
2003, 2005, 2009).

Las evidencias sustentan la hipotesis de una posterior
expansion de estos linajes desde latitudes templadas al este
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de Sudamérica hacia Chile Central-Sur y Andes tropicales,
como lo sugieren las filogenias moleculares y el registro
fosil de Nothofagus, Drimys y Weinmannia presentados. Para
varios otros géneros hoy caracteristicos de los bosques de
Chile central-sur pertenecientes a linajes austral-antarticos
Gondwanicos se han discutido disyunciones neotropicales
similares, por ejemplo: Araucaria, Podocarpus, Griselinia,
Crinodendron (Pinaya et al. 2024); Myrceugenia (Murillo et al.
2012, 2016); Escallonia (Diban & Hinojosa 2024); Gunnera,
(Bacon et al. 2018).

Desde el Eoceno medio y Oligoceno temprano se produce
un reemplazo progresivo de las comunidades de bosques
megatermales no estacionales hacia meso- y microtermales
dominadas por Nothofagus y Coniferas (“Paleoflora Subtropical
Gondwadnica”, Hinojosa & Villagran 1997), en concordancia con
lamarcadatendenciade enfriamiento climatico que caracteriza
el periodo (Barreda & Palazzesi 2007; Barreda et al. 2020;
Quattrochio et al. 2013). Todavia en el Mioceno temprano las
tafofloras de la Formacion Santa Cruz, en la costa Atlantica
del sur de la Patagonia argentina, 51°S (Brea et al. 2012,
Pujana et al. 2007) conservan los Gltimos remanentes fdsiles
de las selvas de origen Gondwanico, donde ahora domina
la vegetacion herbacea de la Estepa Patagonica. El caracter
de estas paleofloras ha sido interpretado como un mosaico
vegetacional con componentes herbaceos, principalmente
Poaceae, y bosques abiertos de Araucariaceae, Podocarpace,
Cupressaceae, Lauraceae, Nothofagaceae, Cunoniaceae,
Myrtaceae, Fabaceae, y posiblemente, Proteaceae.

NEOGENO. DISYUNCIONES NEOTROPICALES

“Los componentes principales de la Flora de la zona de
bosques lluviosos, de la zona escleréfila y del bosque de Fray
Jorge, y en parte también de las formaciones arbustivas de la
zona de La Serena, estdn emparentadas en cuanto origen y se
dejan retrotraer a la flora terciaria neotropical” (Schmithisen
1956)

“As the peculiarly arid character of the climate is evidently
a consequence of the height of the Cordillera [de los Andes],
we may feel almost sure that before the later elevations, the
atmosphere could not have been so completely drained of its
moisture as it now is; and as the rise has been gradual, so
would have been the change in climate...” (Darwin 1839)
“Almost every aspect of Chile’s existence, including its climate,
is dominated by the massive Andean Cordillera” (Miller
1976)

Alrededor de un tercio de los géneros de los bosques
subtropicales y templados del Cono Sur de Sudamérica tienen

actualmente distribuciéon neotropical (Villagran & Hinojosa
1997). En el caso del Bosque Escleréfilo de Chile Central,
la diferenciacion de la mayoria de las especies lefiosas
caracteristicas acontece en un escenario geo-climatico
Nedgeno, a partir de 23 Ma, después de la fragmentacién
final del Gondwana Occidental y separacion de Australia y
Antartica en el Eoceno/Oligoceno. Acontecimientos como la
apertura y gradual profundizacién del Paso Drake, iniciada a
fines del Eoceno, 41 Ma (Scher & Martin 2006), la formacion
de la Corriente Circumantartica y la glaciaciéon de Antartica
Este en el Oligoceno temprano, 30 Ma (Lwver & Gahagan
2003) tuvieron profundos efectos en el clima global; ello
se manifiesta en las evidencias de declinacién abrupta de
las temperaturas superficiales del océano (SST) en latitudes
altas del norte y sur durante el limite Eoceno-Oligoceno
(Gallaghera et al. 2020). Particularmente en Sudamérica,
eventos tecténicos como el levantamiento del Altiplano
andino en el Mioceno inferior, 10-20 Ma, y de los Andes del
norte y centro-sur de Chile, 10-5 Ma, provocan la aridizacién
del margen oeste de Sudamérica y desarrollo del Desierto
de Atacama (Gregory-Wodzicki 2000; Garzione et al. (2008).
Las evidencias procedentes de paleosuelos en la Cuenca
de Calama indican extrema hiperaridez (<20 mm) alrededor
de 12 Ma (Miocene Medio) en el margen este del Desierto
de Atacama (Rech et al. (2006). La desecacion climatica del
Mioceno Medio en el norte de Chile y sur del Pert estuvo
probablemente relacionada al pronunciado descenso de
las temperaturas de las aguas costeras, determinado por la
ancestral Corriente de Humboldt y concomitante incremento
de la surgencia de aguas frias; estos eventos se relacionan a
la formacion del casquete de hielo permanente en Antartica
Este, entre 15 y 13 Ma,, y la posterior glaciacién del Oeste
de Antartica en el Mioceno/Plioceno, 3,5 Ma (Marlow et al.
2000; Zachos et al. 2000; Pandey et al. 2021).

Desde el “Optimo Climatico del Mioceno Medio”
(Zachos et al. 2001) se inicia un profundo y sostenido
descenso de las temperaturas globales que culmina con las
repetidas glaciaciones del Pleistoceno. Las reconstrucciones
paleoclimaticas del sur de Sudamérica en la Patagonia Chileno-
Argentina muestran prevalencia de climas microtermales
con abundantes precipitaciones durante el Mioceno
inferior a medio, en concordancia con menores alturas de
la Cordillera de los Andes (Sandoval et al. 2024). A partir
del Mioceno superior, la interaccion de la serie de factores
resefados, como incremento de la tasa de levantamiento
andino, el robustecimiento del Anticiclon Subtropical del
Pacifico Oriental y vigorizacion de la surgencia de aguas frias
asociada a la Corriente fria de Humboldt, determinan el rasgo
biogeografico mas caracteristico del Cono Sur de Sudamérica,
la Diagonal Arida del continente (DA). A este escenario se
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asocia una serie de procesos evolutivo-biogeograficos, como
la diferenciacion del Elemento Neotropical de los bosques
chilenos, la fragmentacion de los bosques subtropicales del
Mioceno del Cono Sur, las disyunciones en la distribucion de
los géneros principales, el aislamiento de especies endémicas
en Chile Central, y la expansion de formaciones xéricas a lo
largo de la Diagonal Arida.

Considerando este escenario, a continuacién se revisan
las evidencias filogenéticas y el registro fosil de los principales
componentes lenosos del bosque subtropical de Chile Central
y se destacan las notables disyunciones que ellos exhiben
con la costa Atlantica de Sudamérica y/o Andes tropicales.
Destacaremos algunos ejemplos de arboles que exhiben este
patron disyunto y para los cuales se tienen antecedentes
filogenéticos, como Myrceugenia, Escallonia, Azara, Porlieria,
Vasconcellea, y otros taxa que exhiben discontinuidad
geografica a nivel supragenérico, como Jubaea/Cocoseae y
Archidasyphyllum/Barnadesioideae.

Myrteae, con c. de 2500 especies y 51 géneros, es la
Tribu mas grande de la Familia Myrtaceas vy, por su ecologia
y gran diversidad, uno de los grupos mas importantes
del Neotrépico. Para Myrteae, las calibraciones usando
macrofdsiles muestran un origen Paleoceno, y sobre la
base de polen, Eoceno Medio. Dentro de la tribu, el grupo
Myrceugenia incluye los géneros Myrceugenia, Luma vy la
especie chilena Blepharocalyx cruckshanksii y, de acuerdo a la
calibracion con macro- y microfésiles, la edad del grupo se
sitlia en el Oligoceno, c. 30 Ma (Vasconcelos et al. 2017). El
registro fésil indica presencia de la Familia Mirtaceas durante
el Optimo Climatico del Eoceno temprano, en la tafoflora
Laguna del Hunco, 52 Ma (Wilf et al. 2003, 2005, 2013), y
el género Myrceugenia es registrado durante el Eoceno de
la costa de Chile Central, en Cocholgue (Gayé et al. 2005) y
Mioceno temprano de Patagonia sur-atlantica de Argentina
(Brea et al. 2012). Particularmente, en la composicion arborea
de los bosques subtropicales de Chile central-sur, el género
Myrceugenia, endémico de Sudamérica, es el mas diverso de
la familia y tiene distribucion disyunta con 25 a 34 especies
en la costa Atlantica del sudeste de Brasil y 13 especies en la
costa Pacifica de Chile. Las evidencias filogenéticas muestran
que las especies de Myrceugenia son monofiléticas, -excepto
M. fernandeziana- y su origen ha sido fechado en 23 Ma, limite
Paledgeno/Nedgeno (Oligoceno/Mioceno). La diversificacion
de las actuales especies de Myrceugenia de la costa Pacifica
de Chile central-sur ocurre en el Mioceno Inferior, 23 Ma.,
en concordancia con el registro fésil del género en Cerro
Los Litres en los faldeos Andinos de Chile Central (Murillo
et al. 2012, Hinojosa 1996, Hinojosa & Villagran 1997).
Las especies de la costa Atlantica del sudeste de Brasil
diversifican mas recientemente y experimentan una rapida
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radiacion desde el Mioceno medio al Plioceno, 14-5 Ma.
Estos datos sugieren dispersion desde el SW al NE (Murillo
et al. 2012, 2016; Barfus & Murillo 2012). La divergencia del
clado brasilefio coincide con la formacion del mar Paranaense
(Transgresiones “Patagoniense” y “Entrerriense-Paranense”
del Mioceno Medio a Tardio), por lo que se ha propuesto que
este fue el principal evento que separé el linaje.

Escallonia (Escalloniaceae) es un género de lefiosas con
39 especies de distribucion Andina, desde Colombia a Tierra
del Fuego, con taxa disyuntos en la vertiente oriental de los
Andes (Yungas; sur de Brasil y Uruguay) y en las islas de Juan
Fernandez. En Chile hay 13 especies y numerosas variedades.
De acuerdo a Zapata (2013) y Diban & Hinojosa (2024), las
especies hoy distribuidas en areas templadas se encuentran
anidadas en clados tropicales, lo que sugiere que este género
presenta una historia biogeografica acorde con la “hipétesis
de nicho tropical” (Wiens & Donoghue 2004). Sin embargo, el
registro fésil mas antiguo del género contradice este supuesto
ya que se remonta al Eoceno inferior de Patagonia Argentina,
Laguna del Hunco (Gandolfo & Wilf 2013); posteriormente,
ha sido reportado para el Mioceno inferior de Cura Mallin,
en Chile Central (Troncoso & San Martin 1999, Flynn
et al. 2008). Sobre esta base, como hipotesis alternativa
a la hipétesis de nicho tropical, Diban & Hinojosa (2024)
postulan que la diversificacién de Escallonia comenzaria a
principios del Paleégeno bajo condiciones de clima micro- a
mesotermales, con temperaturas medias por sobre 13.8°C.
Los autores sugieren conservacion de nicho filogenético y un
area ancestral que abarca el sur de Sudamérica. La ausencia
de condiciones mesotermales al norte de los 30°S (Jaramillo
& Cardenas 2013) y el registro fésil mas antiguo en Patagonia
Argentina apoyaria la “hipétesis hacia los trépicos” (Diban &
Hinojosa 2024).

El género Azara, con ocho especies distribuidas en Chile
central-sur y Argentina, incluye ademéas otras dos especies
disyuntas distribuidas en los bosques de Yungas de Peru
y Argentina y en la costa Atlantica de Uruguay y Brasil. Las
evidencias filogenéticas muestran que estas dos ultimas
especies transandinas se encuentran anidadas a los clados
templados y sugieren diversificacion desde un nucleo basal
chileno y posterior expansiéon hacia latitudes tropicales
(Montenegro 2018). Disyunciones similares se observan en
Quillaja y Crinodendron, lo que sugiere procesos de dispersion
equivalentes.

Otros taxa exhiben al nivel supragenérico el mismo
patron de disyuncion resenado. Por ejemplo, la palma
chilena, Jubaea chilensis, una de las palmeras mas australes
del mundo, pertenece a un género endémico y monotipico de
Chile central. Jubaea pertenece a la Tribu Cocoseae (Familia
Arecéceas/Arecoideae) con 18 géneros, entre los cuales 13
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son endémicos de las regiones tropicales y subtropicales
de América; tres endémicos de Sudafrica y Madagascar; y
uno es pantropical y monotipico. De acuerdo a los estudios
moleculares (Meerow et al. 2014), los principales linajes de la
Tribu Coceaceae se originarian en el Oligoceno, entre 33.9-y
23 Ma; la diferenciacion de los géneros ocurre en el Nedgeno.
La edad de divergencia de Jubaea de su grupo hermano, el
género Butia, ha sido estimada en c. 15 Ma, Mioceno medio.
La diversificacion de las 19 especies de Butia, -distribuidas
en el sudeste de Brasil, Uruguay, Paraguay y Argentina-,
es alin mas reciente, Plioceno y Cuaternario. Hay registros
polinicos de palmeras procedentes de la Formaciéon Navidad
del Mioceno de Chile Central (Barreda et al. 2011).

Vasconcellea chilensis es un arbolito endémico de Chile y
su nombre “palo gordo” alude a su tronco grueso y suculento.
Es una especie rara y crece muy espaciadamente entre las
Regiones de Coquimbo y Valparaiso, asociado a la flora de
matorral xeréfilo costero de Chile Central y Norte Chico.
Pertenece a la Familia Caricaceas, con c. de 35 especies
incluidas en seis géneros, uno endémico de Africa y los cinco
restantes endémicos de Centro- y Sudamérica. Vasconcellea,
con 20 especies, es el género mas diverso de las Caricaceas.
Las filogenias moleculares (Carvalho & Renner 2014)
muestran que, dentro de la rama que agrupa las especies
de Vasconcellea, V. chilensis es la especie de mas temprana
diversificacion, en el Mioceno Medio, 13,6 Ma. Las restantes
especies del género son mas recientes, Mioceno Superior
al Pleistoceno, lo que sugiere un origen de Vasconcellea en
el Sur de Sudamérica y posterior expansion hacia los Andes
tropicales de Ecuador.

Un ejemplo interesante es Archidasyphyllum con dos
especies arbdreas, A. diacanthoides de Chile y Argentina y A.
excelsum, endémica del bosque escleréfilo de Chile Central.
El género pertenece a la Sub-familia Barnadesioideae -uno
del linaje mas primitivos de la gran familia Asteraceas. La
Sub-familia Barnadesioideae es endémica de Sudamérica y
comprende 10 génerosy 80 especies de lefiosas de distribuciéon
tropical-templada. El género Dasyphyllum es endémico de
Sudamérica y el mas grande de las Barnadesioideae, con
27 especies distribuidas desde Venezuela hasta Argentina.
Hasta hace muy poco las dos especies chilenas de “tayu”
eran incluidas en Dasyphyllum, pero los estudios filogenéticos
recientes muestran que este taxén no es monofilético: las
dos especies chilenas no se anidan en el grupo que integran
las restantes especies de Dasyphyllum, sino que ambas
conforman una rama hermana que integra los géneros
Archidasyphyllum, Fulcaldea y Arnaldoa (Gruenstaeudl et al.
2009; Ferreira et al. 2019, 2021). La actual disyuncién de
Archidasyphyllum de Chile central-sur de los otros dos géneros
de distribucion en los Andes tropicales ha sido atribuida a

la aridez del Mioceno producto del levantamiento andino
(Lorch et al. 2021). El registro polinico procedente de la
Formacién Navidad, en la costa de Chile Central, muestra que
la subfamilia Barnadesioideae se documenta por vez primera
en Chile a partir del Mioceno (Quilembaypollis sp. Asteraceae/
Barnadesioideae aff. Dasyphyllum) (Barreda et al. 2011).

Otros componentes lefiosos de las Asteraceae/
Barnadesioideae ilustran la radiacién del Elemento
Neotropical arido y semi-arido en Chile y la expansién de
Formaciones Vegetales xéricas a lo largo de la Diagonal
Arida de Sudamérica, una consecuencia de los cambios
climaticos acaecidos a finales del Nedgeno y Pleistoceno.
El proceso de desertificacion que se inicia en el Mioceno
determina la desconexién de los bosques de Chile Central
de los restantes de Sudamérica, y su vez se expresa en las
actuales distribuciones andino-patagénica de muchos
géneros lefiosos de formaciones xéricas, como Chuquiraga y
Donyiophyton, ambos miembros de un linaje basal dentro de
la Subfamilia Barnadesioideae de las Asteraceas (Ferreira et al.
2019). El género de especies lefiosas Chuquiraga, endémico
de Sudamérica, ilustra paradigmaticamente el patrén de
distribuciones andino-patagénico a lo largo de la DA, con
especies en la Estepa Patagénica y Monte en Argentina, en
los Andes mediterraneos de Chile central, Desierto Costero
y Andes altiplanicos, hasta los Andes de Colombia Ecuador.

Casos relacionados a la radiacion del Elemento Neotropical
arido y semi-arido se dan en la Familia Zygophyllaceas,
representada en Chile por seis géneros, algunos monotipicos
y endémicos de los desiertos y semi-desiertos de nuestro
territorio, como Metharme y Pintoa, otros compartidos con los
paises adyacentes. Una excepcion es el “guayacan”, Porlieria
chilensis, especie arbérea del bosque y matorral escleréfilo de
Chile Central. El género Porlieria es endémico de América, con
5 especies distribuidas desde México a Chile. Las filogenias
moleculares (Bohnert et al. 2020; Beier 2003) muestran que
el género Porlieria integra la Subfamilia Larreoideae, un grupo
endémico de las formaciones aridas de América. Dentro del
clado ‘Guaiacum’ de las Larreoideae, las especies de Porlieria
diferencian a finales del Mioceno, siendo la especie basal
Porlieria chilensis. El clado hermano, ‘Larrea’, esta representado
en Chile por géneros endémicos y monotipicos de nuestros
desiertos, como Pintoa y Metharme. Otros dos géneros
lefosos son compartidos con Formaciones semi-aridas del
SE de Sudamérica, como Larrea, las “jarillas”, los arbustos
dominantes en la formacién del Monte de Argentina; o las
especies del género Bulnesia, arbolitos caracteristicos en las
comunidades del Gran Chaco, una extensa formacion que
ocupa el centro-sur de Sudamérica (centro-norte de Argentina
y porciones adyacentes de Bolivia, Brasil y Paraguay).

El tema del origen y expansién de las Formaciones xéricas
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alo largo de la Diagonal Arida ha sido recientemente abordado
pornumerosautores. Sobrelabase de un exhaustivoregistrode
polen, esporas y macrofdsiles, varios autores han cuantificado
los cambios floristicos mas relevantes ocurridos durante el
Mioceno en la Patagonia Argentina, cambios marcados por
una sucesidn de floras cada vez mas aridas (Brea et al. 2012;
Barreda & Palazzesi 2007; Barreda et al. 2007, 2020). Ellos
proponen para el Mioceno inferior y medio la existencia
en este territorio de tres Provincias Paleo-fitogeograficas:
(i) Neotropical en el norte, caracterizada por familias hoy
presentes en el Dominio Chaquenio; (ii) Nothofagidites en el
suroeste, dominada por elementos actualmente presentes en
los bosques templado-lluviosos del Cono Sur; (iii) Transitional
en Argentina central y sur-oriental definida por la mezcla de
componente neotropicales y australes. Durante el Mioceno
tardio y Plioceno, la Provincia Transicional es reemplazada
por vegetacion arbustiva y herbacea de caricter xerofitico,
antecesoras de las Formaciones de Espinal y Estepa
Patagonica. La irrupcién de especies de habitats abiertos
dominados por Amarantaceas, Ephedra, Asteraceas y Poaceas
que hoy prevalecen en los registros polinicos de la Patagonia
argentina ocurre durante los Ultimos 10 Ma (Barreda et al.
2008; Palazzesi & Barreda 2012).

En contraste, durante el Oligoceno y principios del
Mioceno, Chile Central es ocupado por floras mixtas
dominadas por Nothofagus las cuales son reemplazadas por
una Paleoflora Subtropical de cardcter mas moderno que se
desarrolla durante el Mioceno Temprano a Medio, asociada al
aumento de las temperaturas globales imperantes durante el
optimo climatico del Mioceno Medio, cuando los Andes aln
no alcanzaban las elevaciones actuales (Hinojosa & Villagran
1997; Hinojosa 2005, Hinojosa & Villagran 2005). Solamente
dos tafofloras con este caracter han sido documentadas en
la literatura, Boca Pupuya en la costa de Chile central, 33°57’
S (Troncoso 1991) y Cerro Los Litres en la Precordillera de
Santiago, 33°18’ S (Hinojosa 1996, Hinojosa & Villagran
1997). La composicion floristica de la paleoflora Cerro Los
Litres registra una mezcla de especies pertenecientes a los
actuales elementos tanto de distribucion Austral-antartica
como Neotropical, como las anteriores floras de Mezcla;
sin embargo, se registran por vez primera los componentes
adaptados a condiciones de sequia estacional del actual
Bosque Esclerofilo del subtrépico de Chile central, como
Beilschmiedia, Persea, Peumus, Cryptocarya, Archidasyphyllum,
Palmeras, junto a otros elementos que actualmente
pertenecen a los bosques subtropicales del este de los
Andes, como Athyana y Choclospermum, ademas de otros ya
presentes, aunque menos dominantes, en las tafofloras del
Paleégeno en el sur de la Patagonia chileno-argentina, como
Nothofagus, Coniferas, Myrceugenia, Gayella, etc. (Hinojosa
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1996, 2005; Barreda et al 2011; Gay6 et al 2005). La flora de
Boca Pupuya, en la costa de Chile central (33°57’ S) también
muestra un espectro con predominancia de elementos calidos
dominados por Lauraceae y Myrtaceae, escasez del elemento
Austral - Antartico (una especie de Nothofagus) y presencia
del elemento Endémico del actual Bosque Valdiviano, como
Caldcluvia, Ovidia, Boquila y Amomyrtus.

La flora Subtropical Nedgena es algo menos diversa que
sus predecesoras, debido a la progresiva disminucién de las
precipitaciones influenciadas por el ascenso andino durante
este periodo y la consecuente expansién de floras xéricas
al este del continente (Palazzesi & Barreda 2012, Hinojosa
et al. 2015). La singular mezcla de elementos biogeograficos
observados en ella constituiria un primer desarrollo de la
llamada “Provincia Chilena” por Cabrera y Willink (1972), una
formacién de bosques descendiente de los arcaicos linajes de
raiz gondwanica que poblaban el sur de Sudamérica durante
el Cretacico-Paledgeno. Entre estos linajes, practicamente
extinguidos en la Patagonia argentina, persisten remanentes
relictuales en los bosques del litoral de Chile central-sur; con
un fuerte componente de géneros monotipicos y endémicos
de la flora de Chile, estos bosques se encuentran hoy aislados
en su expansion hacia latitudes menores, un efecto de la
hiperaridez del norte del territorio chileno y del levantamiento
final de los Andes durante el desarrollo de la Diagonal Arida.

PLEISTOCENO. DISYUNCIONES GLACIALES Y RELICTOS

“The Quaternary glaciations were linked with a decrease of
temperature, but more significantly with a marked increase
of precipitation probably related to an equatorward shift of
5-6 degrees of the austral polar front” (Caviedes & Paskoff
1975)

«Current location and genetic structures of natural
populations can be thought as a cryptic book where their
recent evolutionary history could be read once its language is
deciphered» (Pastorino & Gallo 2002)

Durante los ciclos glacial-interglaciales del Pleistoceno
los cambios en posicién e intensidad de la Diagonal Arida
(DA) de Sudamérica (Garleff & Stingl 1998; Garleff et al.
1991) han jugado un rol significativo en la composicion y
distribucion de la vegetacion de Chile Central. Esta dinamica
es consistente con la hipdtesis guia de la investigacion paleo-
ecolégica cuaternaria en Chile, propuesta por vez primera
en 1972 (Caviedes1972; Caviedes & Paskoff 1975), y que
postula un aumento de las lluvias en la regién subtropical
de Chile, como consecuencia de los cambios de la zona de
influencia del cinturdn de los vientos del Oeste durante
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los ciclos glaciales. Durante el ultimo ciclo glacial, las
evidencias geomorfolégicas, paleobotanicas, palinolégicas,
biogeograficas y filogeograficas son consistentes con estas
hipétesis y registran desplazamientos hacia latitudes vy
altitudes menores del componente subantartico de los
bosques chilenos, adaptados a condiciones mas frias y
humedas, en concordancia con un debilitamiento de la DA.

Las principales evidencias geomorfoldgicas glaciales
provienen de la regién templada del sur de Chile, territorio
donde la huella dejada por el hielo se manifiesta en la
accidentada geografia, marcada por la guirnalda de lagos
que dejaran los descensos de los glaciares andinos hasta
el Valle Longitudinal en las Regiones de los Rios y de Los
Lagos, y el mar interior, y los numerosos golfos, fiordos islas
y archipiélagos del Seno de Reloncavi, en Chiloé y Regién de
los Canales. La Isla Grande de Chiloé constituye el margen
Pacifico nor-occidental del Hielo Patagoénico, que descendiera
hasta el mar al sur de la isla durante el Ultimo Maximo Glacial
(UMG), fechado entre 29,385 - 14,869 C afos AP, con
temperaturas de verano estimadas 6-8°C por debajo de las
actuales (Hollin & Schilling 1981; Denton et al. 1999; Heusser
etal. 1999).

Las evidencias paleo-ecoldgicas documentan un notable
cambio del paisaje vegetal asociado a los distintos procesos
geo-climaticos que modularon el escenario durante el Gltimo
ciclo glacial-interglacial del Pleistoceno. Para el penultimo
interglacial (estadio isotopico marino MIS-5e) hay solamente
un archivo de improntas foliares procedente de Isla Mancera,
Valdivia (40°S), el cual registra indicadores caracteristicos
del Bosque Valdiviano (Astorga & Pino 2011). Desde inicios
de la Ultima Glaciacién Llanquihue, hace c. 130,000 afos,
numerosos depdsitos organicos discontinuos, distribuidos en
la costa de Valdivia, Seno de Reloncavi y litoral nor-oriental
de Chiloé, documentan la vegetacion glacial. Los sedimentos
organicos de edades interestadiales, lapsos relativamente mas
célidos de la Glaciacion Llanquihue, fechados en 85,000 cal.
AP (MIS-5b) y entre 28,200 y 57,800 cal. AP (MIS- 3) (Kaiser
et al. 2005, 2007), contienen indicadores polinicos de Bosque
Subantartico, turberas y tundras magallanicas, asociados a
poblaciones de grandes troncos fosiles de varias especies
de Coniferas y de Nothofagus (Gémez et al. 2022; Abarzia
et al. 2020; Villagran et al. 2004a, 2019; Heusser et al. 1999).
Para el ultimo maximo glacial (estadial MIS-2) fechado entre
26.000 y 18.000 cal AP, marcado por fuertes descensos de
temperaturas y re-avances de glaciares, hay cuatro archivos
palinolégicos continuos, procedentes del norte de la Isla
Grande de Chiloé y Araucania, los cuales registran vegetacion
subantartica abierta y muy higréfila dominada por Tundras
Magallanicas (Villagran 1988; Heusser & Heusser 2006;
AbarzGa et al. 2009). En general, las evidencias paleo-

ecoldgicas citadas muestran que, durante la Ultima Glaciacién
Llanquihue, el componente subantartico de los bosques
templado-lluviosos, tolerante a condiciones frio-lluviosas
y regeneracion en sitios abiertos, tuvo una distribucion
mas amplia y continua en sitios de baja altitud y latitudes
menores de la regiéon templada de Chile, desde Chiloé a la
Araucania, esto es, hasta la transicién subtropical-templada a
los 39°S. En contraste, numerosos registros palinolégicos del
Tardiglacial y Holoceno (MIS-1) documentan la recolonizacion
de este territorio por el elemento laurifolio caracteristico de
los bosques Valdiviano y Nordpatagdnico, de requerimientos
mas calidofilos y limitado en su capacidad de regeneracion
en areas abiertas (cfr. Villagran, Abarzia & Armesto 2019;
Abarzia et al. 2004; Villagran 2001; Heusser et al. 1999).
Durante la Ultima glaciacién la expansién latitudinal hacia
el norte de las comunidades de Nothofagus y Coniferas habria
alcanzado la Depresion Intermedia de Chile Central, como lo
atestigua el registro de polen del famoso sitio arqueolégico de
Laguna Taguatagua, 34°30’ S (Heusser 1983). Entre 14,500
y 37,000 C*#afios AP (MIS- 2 y 3) se documenta vegetacion
arbérea subantartica, bajo condiciones frias y lluviosas,
representada por la Conifera “lleuque” Prumnopitys andina
(Poepp. ex Endl.) de Laub. y “coihue” Nothofagus tipo dombeyi
a (Phil.) Krasser, asociada a una abundante diversidad de algas
y sedimentos indicadores de niveles lacustres elevados. En
contraste, en Taguatagua se ha establecido una muy escasa
presencia del elemento de bosque escleréfilo durante el
Holoceno, lo que es concordante con otras evidencias
palinolégicas procedentes tanto de la costa de Chile Central
como de Laguna de Aculeo, en la Depresion Intermedia, que
muestran una contraccién hacia el sur del drea forestal durante
el Holoceno temprano a medio (Villa-Martinez et al. 1997,
2003; Villagran 1990). Recientemente, sobre la base de la
comparacién de diversos proxys paleo-ecolégicos publicados,
algunos ya comentados como Lagunas Tagua y Aculeo,
Herrera-Ossandoén et al. (2023) han sintetizado los cambios
geo-climaticos acaecidos durante el ultimo ciclo glacial-
integlacial en Chile Central, entre 32° y 36°S. Estos autores,
sobre la base de andlisis geomorfolédgico y geocronoldgico,
revisaron la dindmica de glaciares durante el Pleistoceno
tardio y Holoceno temprano en los Andes de Santiago (33°
50’ S). Concluyeron que los depésitos de San Gabriel -1,300
m s. n. m. y fechados c. 46,000-36,000 C'* afios AP (MIS-
3)-, representan un prolongado avance de glaciares, con un
descenso de c. 1200 m en la altitud de la linea de equilibrio
(ELA); el proceso estaria activado por elaumento de las lluviasy
las temperaturas frias imperantes en Chile Central durante las
glaciaciones, periodos posiblemente asociados a la influencia
incrementada de los vientos de Oeste de las latitudes medias
durante el Pleistoceno, como lo postulara tempranamente
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Caviedes (1972). Los depésitos de La Engorda (2,450-2,570
m s.n.m., fechados c. ~15,000-10,000 C**afios AP (MIS- 1y 2)
evidencian avances de glaciares vinculados a un incremento
de la precipitacion regional durante la transicion de clima
himedo a arido en Chile Central, proceso asociado a una
tendencia de calentamiento de las temperaturas oceanicas en
el Pacifico suroriental y reducida insolacién de verano.

Los antecedentes histéricos muestran que la Cordillera
de la Costa de Chile Central-Sur ha jugado un rol central en
la mantencion de la diversidad de especies y comunidades
de los bosques templados durante las glaciaciones. Por otra
parte, el notable cambio espacial de la vegetacidon durante
los ciclos glacial-interglaciales ha modulado la estructura
genética de las poblaciones actuales. En las dos ultimas
décadas se han publicado numerosos estudios filogeograficos
centrados en especies subantarticas con mayor tolerancia
relativa a las condiciones glaciales templado-frias de los
bosques templado-lluviosos de Chile, Nothofagus y Coniferas
(cfr. Villagran, Abarzia & Armesto 2019). Las evidencias
obtenidas son concordantes con la paleo-distribucién de la
vegetacion documentada por los archivos paleo-ecolégicos
revisados anteriormente para el Gltimo ciclo glacial en la regién
templada, entre Araucania y Chiloé: expansion hacia latitudes
y altitudes menores y consecuente mayor continuidad
areal del componente subantartico hoy discontinuo habria
incrementado la diversidad genética de las poblaciones,
particularmente poblaciones de Nothofagus y Coniferas
(Allnutt et al. 1999; Hasbun et al. 2016). Un efecto opuesto de
reduccién de la diversidad genética se observa en el examen
filogeografico de poblaciones de especies mas termofilas,
caracteristicas del Bosque Valdiviano actual, como Eucryphia
cordifolia y Myrceugenia planipes, resultados que concuerdan
con una hipétesis de retraccién glacial hacia refugios costeros
entre las latitudes 39° y 40° S (Segovia et al. 2012, 2013).

En lo que respecta a los bosques subtropicales de Chile
Central hay varios componentes arbéreos que hoy exhiben
disyunciones, principalmente poblaciones de Nothofagus
y Coniferas. De acuerdo a las evidencias palinolégicas,
estas disyunciones pueden interpretarse como huellas
de las expansiones hacia el norte que experimentaron los
integrantes mas higrofilos durante las glaciaciones. Este es el
caso de bosques deciduos dominados por el “coyam o roble
blanco”, Nothofagus macrocarpa (A. DC.) F.M. Vazquez & R.A.
Rodr., especie endémica chilena y la mas boreal del género en
Sudameérica, con densas poblaciones aisladas y discontinuas
en las mas altas cumbres de Cordillera de la Costa, como
los Cerros La Campana, El Roble y Altos de Cantillana. De
acuerdo a evidencias filogenéticas, N. macrocarpa es el
grupo hermano de las especies del Bosque Deciduo Maulino,
dominante en la interfase subtropical-templada en Chile,
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como la “huala” N. leonii, un hibrido entre el “roble” N. obliqua
(Mirb.) Oerst. y el “hualo” N. glauca (Phil.) Krasser. Ambos taxa
constituyen el clado mas recientemente diferenciado entre
las especies deciduas chilenas del Subgénero Lophozonia
(Azpilicueta et. al. 2016). Es interesante destacar que el
famoso naturalista Charles Darwin (1859) propuso una
hipétesis glacial para explicar las actuales disyunciones de
biota entre cimas montafosas del Hemisferio Norte: las
poblaciones hoy aisladas en cimas podrian ser remanentes
de las poblaciones glaciales que ocuparon los sitios de menor
altitud y latitudes mas bajas durante el avance de los hielos.
Considerando la gran extension latitudinal de Chile, recorrido
longitudinalmente por dos cadenas montafosas, la hipotesis
darwiniana adquiere significativa relevancia en la explicacion
de las disyunciones a lo largo y entre ambas cordilleras, uno
de los rasgos biogeograficos mas notables del territorio
(Villagran 2001, 2018; Villagran & Armesto 2003).

Por su actual posiciéon de borde sur de la Diagonal
arida (DA), los bosques subtropicales de Chile central son
especialmente sensibles a los cambios de las lluvias acaecidos
durante los ciclos glacial-interglaciales, y sus cambios
espaciales han afectado particularmente la estructura genética
de las poblaciones actuales. Que la diversidad genética de
las poblaciones esté estructurada latitudinalmente es uno
de los resultados filogeograficos importantes, como sucede
con Legrandia concinna (Phil.) Kausel (Myrtaceae), “luma del
norte o luma blanca”, una especie rara del Bosque Deciduo
Maulino perteneciente a un género monotipico, distribuido
discontinuamente en la costa entre 35° 24’ Sy 36° 41’ S
(Martinez-Araneda et al. 2011). También entre las especies
andinas de Coniferas, las poblaciones chilenas mas boreales
(32°39’ S) del “ciprés de la Cordillera”, Austrocedrus chilensis,
son las que exhiben la mayor variabilidad genética dentro del
extenso rango actual de la especie a lo largo de la DA en los
Andes de Chile y Argentina (32°- 44° S, Aparicio et al. 2010).
Otro excelente ejemplo es la actual estructura genética del
“peumo” Cryptocarya alba, la especie caracteristica de la
Alianza mas humeda del Bosque Escleréfilo, hoy distribuida a
lo largo de toda la regién subtropical con clima mediterraneo
(32°-39° S). Los estudios filogeograficos (Segovia et al.
2013) muestran los mas altos niveles de diversidad, tanto en
nimero como en diversidad de haplotipos, en las poblaciones
situadas en las dos regiones extremas de su rango: en el
grupo de poblaciones nor-occidentales y en una poblacion
del rango sur-oriental andino de la especie. Este resultado
ha sido atribuido a un ensanchamiento postglacial de la DA,
que con direccion NW-SE cruza los Andes en Chile Central. El
efecto de esta dindmica se expresaria en una retraccién hacia
el sur del area de distribucion del peumo y las poblaciones
situadas al norte de 33° S se habrian fragmentado y aislado
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en quebradas humedas del litoral. En concordancia con
este proceso de fragmentacidn, las evidencias palinolégicas
muestran una intensificacion de la aridez en Chile Central
durante el Holoceno temprano a medio, asociada a una
expansion del matorral semi-arido tanto en el litoral, entre
31°y 33° S (Villa & Villagran 1997; Maldonado & Villagran
2002, asi como en el Valle Longitudinal y Andes de la region
mediterranea, entre 33°y 35° S (Villa et al. 2003; Jenny et al.
2002; Villagran 1990, 1995; Heusser 1983).
Indudablemente, las “islas” de vegetacion mas enigmaticas
del territorio costero de Chile nor-Central son los “relictos de
neblina”, fragmentos de vegetacién higréfila inmersos en una
matriz de matorrales xerofiticos, los bosques mas boreales de
Chile aislados en cimas montanosas de las Alturas de Talinay
(30°40'’ S, 450-700 m s.n.m.). La vegetacion es dominada por
el “olivillo” Aextoxicon punctatum, la “petrilla” Myrceugenia
correifolia y el “canelo” Drimys winteri, entre los arboles, y una
serie de epifitas, enredaderas, hierbas, hepaticas y musgos
de sotobosque cuya distribucién principal ocurre al sur de
los 36° S (Troncoso et al. 1980; Villagran & Armesto 1980;
Villagran et al. 2004b). Las variadas y numerosas Criptégamas
que habitan los relictos, particularmente las Hepaticas
epifilas, exhiben notables endemismos y las mas amplias
disyunciones geograficas del territorio chileno (Villagran et al.
2004b; Villagran 2020). En la actualidad los relictos persisten
gracias al microclima que proporciona la condensacion
de las neblinas, cuando la topografia costera intercepta
el manto de nubosidad de los estratocimulos marinos. El
aporte de hasta mas de 1000 mm anuales de precipitacion
por neblinas en Alturas de Talinay compensaria el reducido
aporte de las lluvias regionales, las cuales no sobrepasan
promedios anuales de 200 mm, montos insuficientes para
sostener comunidades forestales. El examen del ciclo anual
de las neblinas muestra que los dias nublados son maximos
en primavera y minimos en invierno. La variabilidad interanual
de las frecuencias de neblinas en Fray Jorge exhibe signo
opuesto a la variabilidad de las lluvias en Chile central: las
frecuencias mas altas ocurren con temperaturas superficiales
del mar mas frias y temperaturas del aire mas céalidas que
las normales, condiciones que fortalecen la inversién
térmica y llevan a un manto de nubosidad estratocumulo
mas persistente, escenario cercano a eventos “La Nifa”.
En contraste, las anomalias positivas de las precipitaciones
en Chile nor-central asociadas a los eventos “El Nifo” se
relacionan a lapsos con menos neblina (Garreaud et al. 2008).
Distinguidos botanicos han propuesto varias hipétesis sobre
la generacion de estos relictos, postulando tanto un origen
glacial como terciario (Skottsberg 1950; Schmithiisen 1956).
Algunos autores han examinado ambas hipétesis concluyendo
que no son alternativas excluyentes. Si bien la flora de los

relictos corresponde a linajes que ocuparon el subtrépico de
Sudamérica durante el Nedgeno, el aislamiento actual de la
comunidad seria consecuencia del cambio climatico de mésico
a arido ocurrido durante los ciclos glaciales-interglaciales del
Pleistoceno (Croizat 1962; Troncoso et al. 1980; Villagran
et al. 2004b; Villagran 2020).

Las expansiones de rango durante el clima mas humedo
imperante durante las glaciaciones, seguidas de fragmentacién
durante los interglaciales mas célidos y secos, explicarian
las notables disyunciones de los rangos de distribuciéon que
exhiben hoy las comunidades relictas. Evidencias genéticas
recientessonconcordantesconunahipotesisexplicativaglacial
para su origen. Asi por ejemplo, los estudios filogeograficos
en poblaciones de “petrilla” Myrceugenia correifolia (Pérez
et al. 2017), uno de los componentes principales de los
relictos, muestran altos niveles de diversidad genética de
las poblaciones y se registran tres grupos con un distintivo
patron latitudinal de divergencia genética: (i) Norte de 31,5°
S, los dos ntcleos mas boreales aislados en cimas de cerros;
(ii) Centro entre 32°-34° S; (jii) Sur, desde 34° a 35° S, el actual
limite sur de la distribucién de la especie. Se ha detectado
una barrera genética a 31.5° S, separando los relictos de
Fray Jorge y Talinay de las poblaciones restantes. Estos
resultados sugieren una expansién hacia el norte del rango
de M. correifolia durante las glaciaciones con la consiguiente
mezcla genética entre poblaciones que estuvieron separadas
durante los interglaciales. La inferencia demografica sustenta
un evento de mezcla a inicios del UMG, a los 31,000 aiios
AP (MIS- 2), entre dos poblaciones que divergieron de una
poblacion antigua hace 139, 000 afos atrds, durante el
Penultimo Interglacial (MIS 5e). La edad de mezcla genética
corresponde a un periodo himedo en Chile central-norte
durante el Gltimo Maximo de la Glaciaciéon Llanquihue (estadio
isotopico MIS-2, 33 a 19 cal. kya). El andlisis de la estructura
genética muestra una segunda barrera a 33,5°S, separando al
grupo del sur de las poblaciones centrales. Probablemente,
este segundo resultado exprese la fragmentacion y restriccion
hacia quebradas humedas del ndcleo central, y avances hacia
el sur de la comunidad escleréfila, durante el periodo de
maxima aridez del Holoceno temprano a medio, imperante en
el litoral entre 31° y 33° S y ya comentada (Villa & Villagran
1997; Maldonado & Villagran 2002). En concordancia con
estos resultados, otros estudios filogeograficos realizados
en poblaciones de “olivillo” (Aextoxicon punctatum) y “canelo”
(Drimys winteri), las otras dos especies arbdreas caracteristicas
de los relictos de neblina, revelan divergencia genética de las
poblaciones mas boreales hoy aisladas y una reduccion de
la diversidad genética hacia el sur (NaRez-Avila & Armesto,
2006; Jara et al. 2002).

Finalmente, como ejemplo de disyunciones muy reciente,
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es interesante destacar el caso de Vachellia caven, el “espino”,
un arbolito caracteristico de una extensa comunidad tipo
Sabana que ocupa gran parte del Valle Longitudinal a lo largo
de toda la region mediterranea de Chile. El espino es un
arbol nativo de Sudamérica distribuido en Bolivia, Paraguay,
Uruguay, Argentina, Chile y Brasil y exhibe disyuncién
transandina, con rangos al este y al oeste de los Andes. El
complejo Vachellia caven incluye distintas variedades entre
las cuales solamente V. caven var. caven se distribuye en
Chile y es compartida con Argentina. En la busqueda de una
potencial area fuente de las poblaciones chilenas se examinan
algunos rasgos morfolégicos y el grado de diferenciacion de
nicho de los rangos andinos oeste y este de la variedad caven,
con el propdsito de estimar cuando y déonde ambos nichos se
sobreponen en la geografia pasada (Velasco Saragoni 2023;
Velasco et al. 2023). De acuerdo a los resultados, se refuta la
hipétesis de dispersion a larga distancia para explicar el patrén
de disyuncion transandina de la variedad, sea via hidrocoria o
dispersion bidtica por fAandu y/o guanaco. Se propone como
la explicacion mas parsimoniosa una introducciéon a Chile
relativamente reciente y por humanos a Chile, con mediacién
de tribus indigenas.

SINTESIS

1. Durante el Paleoceno/Eoceno las floras del Sur de
Sudamérica estuvieron pobladas por selvas lluviosas
mega- y mesotermales con alta diversidad de
Angiospermas asociadas a Coniferas y Cryptégamas. Las
paleofloras registran una importante proporcion de los
actuales elementos biogeograficos caracteristicos de
los actuales bosques templado-lluviosos del Cono Sur
de Sudamérica y de los bosques subtropicales de Chile
Central. Desde el Eoceno medio y Oligoceno temprano
se produce un reemplazo progresivo de las comunidades
de bosques megatermales no estacionales hacia meso-y
microtermales dominados por Nothofagus y Coniferas, en
concordancia con la marcada tendencia de enfriamiento
climatico que caracteriza el periodo.

2. Las evidencias filogenéticas y el abundante registro
fosil de improntas foliares, polen, madera y estructuras
reproductivas, procedentes principalmente de Ia
Patagonia Argentina y Antdrtica, sustentan la hipétesis
de una expansién de linajes desde latitudes templadas al
este de Sudamérica hacia el nor-oeste, sea Chile central-
sur -como Nothofagus, Aextoxicon, Gayella, Lomatia,
Eucryphia, Caldcluvia- y/o Andes tropicales, como Drimys,
Weinmannia, Embothrium, Podocarpus, entre otros.

3. Durante el Mioceno Temprano a Medio se desarrolla
en Chile Central una Paleoflora Subtropical de caracter
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mas moderno asociada al aumento de las temperaturas
globales imperantes durante el O6ptimo climatico
del periodo, cuando los Andes aun no alcanzaban
las elevaciones actuales. La mezcla de elementos
biogeograficos observados en la flora Subtropical
Nedgena constituiria un primer desarrollo de Ia
llamada Provincia Chilena, una formacion de bosques
descendiente de los arcaicos linajes de raiz gondwanica
que poblaban el sur de Sudamérica durante el Cretacico-
Paleégeno, ya extinguidos en la Patagonia argentina,
pero perdurando aislados y relictuales en Chile central-
sur, con un fuerte componente de géneros monotipicos
hoy endémicos de este territorio.

A partir del Mioceno superior, la interacciéon de una serie
de factores tectdnico-climaticos, como incremento de
la tasa de levantamiento andino, robustecimiento del
Anticiclon Subtropical del Pacifico Oriental y vigorizacion
de la surgencia de aguas frias asociada a la Corriente fria
de Humboldt, determinan el rasgo biogeografico mas
caracteristico del Cono Sur de Sudamérica, la Diagonal
Arida del continente. (DA). A este escenario se asocian
a una serie de procesos evolutivo-biogeograficos como
diferenciacion del Elemento Neotropical de los bosques
chilenos, fragmentacion de los bosques subtropicales del
Mioceno del Cono Sur, disyunciones en la distribucion
de los géneros principales, y expansion de formaciones
xéricas a lo largo de la Diagonal Arida. Se discuten las
disyunciones geograficas con el Neotrépico de arboles
caracteristicos del Bosque Escleréfilo de Chile Central
como son los casos de los géneros Myrceugenia, Escallonia,
Azara, Vasconcellea, Porlieria, y otros taxa que exhiben
discontinuidades geograficas a nivel supragenérico, como
Jubaea/Cocoseae y Archidasyphyllum/ Barnadesioideae.
Diversas evidencias paleo-ecolégicas y filogeograficas
documentan un notable cambio del paisaje vegetal
asociado a los distintos procesos geo-climaticos que
modularon el escenario de Chile central-sur durante el
ultimo ciclo glacial-interglacial del Pleistoceno, Durante
la ultima glaciacion, desde el litoral nor-oriental de
Chiloé hasta el Valle Longitudinal de Chile Central (33°-
42° S), se registra prevalencia de Bosque Subantartico
templado-frio, turberas vy tundras magallanicas,
asociadas a poblaciones de grandes troncos fésiles y
madera de varias especies de Coniferas y de Nothofagus.
Las actuales poblaciones boreales y disyuntas de las
especies de estos grupos, en los Andes y en las cimas
de la Cordillera de la Costa de Chile Central, y de otras
como Lomatia, Hydrangea, y mas, pueden interpretarse
como remanentes de las expansiones hacia el norte que
experimentaron los integrantes mas higréfilos de los
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bosques templado-lluviosos durante las glaciaciones.

6. Los antecedentes filogeograficos sugieren que las
poblaciones litorales del Bosque escleréfilo, como
Myrceugenia, Aextoxicon, Cryptocarya, Legrandia, habrian
experimentado expansiones de su rango hacia Chile
Central-norte durante la Gltima glaciacién. En contraste,
la intensificacion de la aridez en Chile Central durante
el Holoceno temprano a medio estaria asociada a una
fragmentaciéon y retracciéon hacia el sur del bosque
esclerofilo y expansion del matorral semi-arido tanto en el
litoral, entre 30°y 33° S, asi como en el Valle Longitudinal
y Andes de la region mediterranea, entre 33°y 35°S.
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