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Figura 1.1 Ecuabilidad térmica (M) 2 lo largo de la costa de Chile. El cilculo de M

se basa en Axelrod (1992), la oscilacion térmica utilizada fue calculada como 1la

diferencia entre el promedio anual de la temperatura mas célida menos el promedio

anual de la temperatura més fria. M =30-109*Log((14-TMA)* + (1.46+0.366*0T)>).

TMA= Temperatura media anual; OT= Oscilacion térmica anual.

Figura 1.2:  Diagrama de ordenacién de un analisis de correspondencia canénico de

la distribucién de los elementos fitogeograficos, de distintos taxa, a distintas latitudes

en Chile (segun Villagran e Hinojosa 1997). Los dos primeros ejes acumulan el 97.5 %

de la varianza total. Temperatura media anual se correlaciona con el eje 1 en 88% (r

canénico). La precipitacion de los tres meses consecutivos mas secos (precipitacién de

verano en el hemisferio sur) se correlaciona con el eje 2 en 54% (r candnico). El andlisis

separa a las localidades aridas y semiaridas al norte de los 30°S, de las floras de mezcla

de Chile central y las vegetacion del sur de Chile. La asociacion entre elementos

fitogeogréficos y variables ambientales fue significativa con p= 0.001, Prueba de Monte

Carlo; 1=0.674, p<0.0001, con un « 0.001, Prueba de Mantel.
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Figura2.1:  Evolucion paleovegetacional, paleoclimatica y tectdnica del Terciario del
sur de Sudamérica de acuerdo a Hinojosa & Villagran (1997). Se observa la sucesion
espacial y temporal de cuatros tipos de Paleofloras. Los colores distinguen los distintos
tipos de Paleofloras; SA: Sudamérica; AU: Australia; AN: Antirtica. Flechas
convergentes: Unidn de continentes; Flechas divergentes: Separacién de Continentes.
GAE: Glaciacién de Ia hoja este de Antértica y GAW: Glaciacion de Ia hoja oeste de

Antartica.

Figura 2.2:  Anilisis de anélisis de correspondencia candnica utilizando la base de
datos CLAMP3B vy situando las 15 localidades fosiliferas analizadas. La temperatura
media anual tiene un r (candnico) de 87% con el eje 1; la precipitacién media de la
estacion de crecimiento tiene un r (candnico) de 71% con el eje 2. La asociacién entre
morfologia foliar y variables ambientales fue significativa con p= 0.001, Prueba de

Monte Carlo; = 0.68, p<0.0001, con un o 0.001, Prueba de Mantel.

Figura 2.3:  Variacién de la temperatura media anual a través del Terciario del sur de
Sudamérica, de acuerdo al modelo univariado. A.- Estimaciones obtenidas usando la
base de datos CLAMP3B. B.- Estimaciones obtenidas usando la base de datos

CLAMP3B+BOLIVIA. Las barras indican el intervalo de confianza al 95%.

Figura2.4: Variacion de la temperatura media anual a través del Terciario del Sur de

Sudamérica, de acuerdo al modelo multivariado. A.- Estimaciones obtenidas usando la
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base de datos CLAMP3B. B.- Estimaciones obtenidas usando la base de datos

CLAMP3B+BOLIVIA. Las barras indican el intervale de confianza al 95%.

Figura2.5:  Variacion de la precipitacion media anual a través del Terciario del sur de
Sudamérica, de acuerdo al modelo univariado y usando como variable dependiente el Ln
del drea foliar, de acuerdo a las bases de datos CLAMP3A+BOLIVIA (circulos negros)
y WILF (cuadrados negros). Las barras representan el intervalo de confianza al 95% (los

intervalos son diferentes ya que fueron obtenidos a partir de logaritmos).

Figura 2.6:  Variacion de la precipitacion media de la estacién de crecimiento a través
del Terciario del sur de Sudamérica, de acuerdo al meodelo multivariado. A.-
Estimaciones de acuerdo a la base de datos CLAMP3B. B.- Estimaciones de acuerdo a
la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA. Las barras representan el intervalo de confianza

al 95%.

Figura2.7:  Temperaturas medias del mes mds frio (TMF, circulos blancos, y TMFa,
cuadrados negros) y del mes méas calido {TMC, circulos negros) a través del Terciario
del sur del Sudamérica. Las barras de error representan el intervalo de confianza al 95%.
Los valores fueron obtenidos a partir del anilisis de correspondencia canénica (TMF y

TMC) y de acuerdo a Wolfe (TMFa, comunicacién personal)
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Figura2.8: Distribucion de elementos fitogeogréficos en las tafofioras terciarias
consideradas en este trabajo. PGO: Paleoflora Gondwiénica occidental; PSG: Paleoflora

Subtropical Gondwénica; PM: Paleoflora Mixta; PSN: Paleofloras Subtropical Neégena.

Figura3.l: Nomograma de ecuabilidad térmica segtin Axelrod (1992). Ecuabilidad
térmica (M) fue calculada sobre la base de los registros metereoldgicos de estaciones
costeras de Chile, entre 18 y 30°S. La oscilacion térmica utilizada fue calculada como la
diferencia entre el promedio anual de la temperatura mas célida menos el promedio
anual de la temperatura mas fria. M =30—1()9*Log((14-'I'B».1A)2 + (1.46+0.366*0T)").

TMA= Temperatura media anual; OT= Oscilacion térmica anual.

Figura3.2:  Andlisis de correspondencia canénico de la distribucién de los elementos
fitogeograficos a lo largo del gradiente latitudinal de Chile (Hinojosa & Villagrin 1997).
Los dos primeros ejes acumulan €l 97.5 % de la varianza total. La temperatura media
anual se correlaciona con el gje 1 en 88% (r candnico). La precipitacion de los tres
meses consecutivos més secos (precipitacién de verano en el hemisferio sur) se
correlaciona con el eje 2 en 54% (r canodnico). La asociacién entre elementos
fitogeogréficos y variables ambientales fue significativa con p= 0.001, Prueba de Monte

Carlo; r=0.674, p<0.0001, con un  0.001, Prucba de Mantel.

Figura 3.3:  Estimacién de la temperatura media anual para las tafofloras Mixtas, de
acuerdo al modelo univariado y usando la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA. Barras

indican el intervalo de confianza al 95%.
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Figura 3.4:  Estimacion de la temperatura media anual para las tafofloras Mixtas, de
acuerdo al modelo multivariado y usando la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA.

Barras indican el intervalo de confianza al 95%.

Figura 3.5:  Temperaturas medias del mes mas frio de las tafofloras mixtas, usando la

base de datos CLAMP3B (5 A) y CLAMP3B+BOLIVIA (5 B).

Figura 3.6: Temperaturas medias del mes mas calido de las tafofloras mixtas, usando

las bases de datos CLAMP3B (6 A) y CLAMP3B+BOLIVIA (6 B).

Figura3.7. Temperaturas medias méximas (cuadrados negros), minimas (circulos
negros) y diferencia entre ambas (tridgngulos negros), sobre la base de datos CLAMP3B

+BOLIVIA.

Figura 3.8:  Precipitacién media anwal durante el desarrolio de Floras Mixtas del
Terciario del sur de Sudamérica (base de datos WILF). Barras indican el intervalo

confianza al 95%.

Figura3.9:  Precipitacién media anual durante el desarrollo de Floras Mixtas del
Terciario del sur de Sudamérica (base de datos CLAMP3A+BOLIVIA). Barras indican

el intervalo confianza al 95%.
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Figura 3.10: Precipitaciéon media durante la estacién de crecimiento, de las tafofloras
mixtas terciarias. A.- CLAMP3B; B.- CLAMP3B+BOLIVIA. Barras indican el intervalo

confianza al 95%.

Figura 3.11: Precipitacion de tres meses consecutivos mas secos de tafofloras mixtas
terciarias. A.- CLAMP3B; B.- CLAMP3B4+BOLIVIA. Barras indican el intervalo

confianza al 95%.

Figura 3.12: Precipitacion de la estacién himeda versus la estacion seca y diferencia
entre ambas, para las floras mixtas terciarias (datos segin CLAMP3B+BOLIVIA). En el
lado derecho se muestra los montos de precipitacién equivalentes para distintas

estaciones de Sudamérica.

Figura 3.13: Analisis de correspondencia considerando las caracteristicas fisionémica-
foliares de taxa actuales (cuadrados negros) y fésiles (simbolos de colores) del género
Nothofagus. P= N. pumilio; B= N. betuloides; O= N. obliqua, A= N. antartica; D= N.

dombeyi; AL= N. alpina; G= N. glauca, ALE= N. alessandrii; L= N. leonii .

Figura 3.14: Dendrograma mostrando la distancia euclideana sobre los taxa de
Nothofagus actuales y fésiles. La linea punteada define el limite que separa los
agrupamientos de taxa actuales (< 0.7) de los agrupamientos de taxa fosiles, presentes en
las localidades con floras de mezcla del sur de Sudamérica. El limite de 0.7 fue obtenido

a partir de una andlisis de re-muestreo con reemplazo (Boostrap).
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Figura 3.15: Nomograma de ecuabilidad térmica de acuerdo a Axelrod (1992). Con
simbolos de colores las diferentes floras mixtas del Terciario de Sudamérica. Circulos
blancos corresponde a floras Neotropicales, mientras que tridngulos blancos a floras
Subtropicales, de acuerdo a2 Hinojosa & Villagrin (1997). Datos segfin

CLAMP3B+BOLIVIA.

Figura 3.16: Relacion entre la temperatura media anual y la precipitacion de veranc en
el sur de Sudamérica, incluyendo datos climdticos de la costa chilena ( circulos azules,
42-55°8; circulos verdes 30°41° 8), y las estimaciones basadas en las floras mixtas
terciarias (1-8) (estimaciones basadas en CLAMP3B+BOLIVIA),

Figura 3.17: Distribucién de las temperaturas medias anuales en el rango de 15° a
20°C (A); de las lluvias de verano (Enero a Marzo) en el rango de 100 a 600 mm (B); y
la distribucion de Huvias de invierno ( Julio a Agosto) por sobre 600 mm (C), de acuerdo

a la base de datos publicadas por Lopez & Aceituno (1998).

Figurad4.l:  Relacién de la temperatura media anval y la precipitacién de la estacién
seca (precipitacion de verano) en el sur de Sudamérica, incluyendo datos de 1a costa
chilena {circulos azules, 30°42°S) y las estimaciones para las Paleofloras Terciarias.
Las Paleofloras no tendrian andlogo climitico moderno. La linea negra separa

claramente las localidades actuales y fosiles.




xviii

Figura4.2: Andlisis de correspondencia candnica entre la base de datos CLAMP4 (n=
161), los dos primeros ejes canénicos explican el 87.7 % de la varianza total. El eje uno
discrimina bésicamente por temperatura mientras que el eje dos por humedad. Se
muestran los vectores de temperatura media anual (r=-0.88 con el eje 1) y los vectores
de precipitacion media de la estacién de crecimiento (= 0.84 con el gje 2) y la
precipitacion de la estacion seca (= 0.58 con el gje 2). Se muestran las posiciones de las
localidades actuales de Chile central y , como muestras pasivas, las Tafofloras terciaras
del sur de Sudamérica. La asociacidn entre caracteres foliares y variables ambientales
fue significativa con p= 0.001, Prueba de Monte Carlo y r= 0:632, p<0.0001, con un «

0.001, Prueba de Mantel.

Figura4.3: Dendrograma de distancia euclideana entre las posiciones de las
Paleofloras del sur de Sudamérica y 5 localidades de la Cordillera de la Costa, del
andlisis de correspondencia canénica de la figura 4.2. En negro se muestra el tipo de
Paleofloras. SN= Paleoflora Subtropical Neogena; M= Paleoflora Mixta; S.G=
Subtropical Gondwanica; G.0.= Paleoflora Gondwiénica Occidental. Se destacan las

distancias de las mayores divergencias discutidas en el texto.

Figura4.4:  Distribucion de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras

fosiles del sur de Sudamérica, en el vector de temperatura media anual de la Fig. 4.2.

Figura4.5:  Distribucién de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras

fosiles del sur de Sudamérica, en el vector de precipitacién media durante la estacién de
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crecimiento (precipitacién de los meses con temperatura media superior a 10°), de Ia
Fig. 4.2. El area achurada corresponde al &mbito en que se distribuyen las localidades de

la Cordillera de la Costa.

Figura4.6:  Distribucion de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras
fosiles del sur de Sudamérica, en el vector de precipitacion durante la estacién seca (tres
meses consecutivos mis secos), de la figura 4.2. El 4rea achurada corresponde al 4&mbito

en que se distribuyen las localidades de la Cordillera de la Costa.

Figura4.7.  Distribucion de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras
fésiles del sur de Sudamérica, en relacion del drea (tamafio) foliar promedio, segin Wilf
(1998). El 4rea achurada corresponde al 4mbito en que se distribuyen las localidades de

Ia Cordillera de la Costa.

Figura 4.8:  Comparacion entre las estimaciones de variables ambientales entre dos
bases de datos que incluyen las localidades chilenas (CLAMP4, en verde) y que las
excluyen (CLAMP3B+BOLIVIA, en rojo). A.- Estimaciones de temperatura media
anual; B.- Estimaciones de la precipitacion media anual. Las barras indican los errores

estandar de ambos modelos.

Figura4.9: Comparacidn entre las estimaciones de variables ambientales entre dos
bases de datos que incluyen (CLAMP4, en verde) las localidades chilenas y que las

excluyen (CLAMP3B+BOLIVIA, en rojo). A.- Estimaciones de precipitacién durante la




estacion de crecimiento; B.- Estimaciones de la precipitacién durante la estacion seca.

Las barras indican los errores estandar de ambos modelos.

Figura 4.10: Frecuencia de elementos fitogeograficos en 5 localidades de la Cordillera
de la Costa de Chile central, en un gradiente latitudinal. Elementos segiin Villagrin e

Hinojosa (1997) y Gayé et al (2003).

Fig. 4.11: Relacion entre los valores reales y estimados de las localidades de la
Cordillera de la Costa. La regresiones fueron calculadas a partir del anélisis de
correspondencia candnica sobre la base de datos CLAMP4 (n= 161). A.- Anilisis de
Temperatura media anual (TMA); B.- Analisis de la precipitaciéon media durante la
estacién de crecimiento (PMC); C.- Analisis de la precipitacién durante la estacién seca
(PMS); D.- Andlisis de la precipitacién media anual, considerando el 4rea foliar

promedio segiin Wilf et al (1998).

Figura 4.12: Relaci6n de la temperatura media anual y la precipitacién de la estacién
seca (precipitacién de verano) en el sur de Sudamérica, incluyendo datos de la Cordillera
de la Costa chilena {circulos azules, 30°-42°S, este trabajo) y las estimaciones para las
Paleofloras Terciarias del Cono Sur, usando CLAMP4. Las Paleofloras no tendrian
andlogo climético moderno. La linea negra separa claramente las localidades actuales y

fosiles.




Figura4.13: Distribucién de elementos fitogeograficos en las tafofloras terciarias
consideradas en este trabajo. PGO: Paleoflora Gondwinica occidental; PSG: Paleoflora

Subtropical Gondwanica; PM: Paleoflora Mixta; PSN: Paleoflora Subtropical Neogena.

Figura5.1: Estimaciones de temperaturas y precipitaciones para el sur de
Sudamérica. A.- Temperatura media anual. B.- Precipitacion media anual. Barras

indican intervalo de confianza al 95%.

Figura5.2: Nomograma de ecuabilidad térmica de acnerdo a Axelrod (1992). Con
simbolos de colores se indican las diferentes Floras Mixtas del Terciario de Sudamérica.
Circulos blancos corresponde a Floras Neotropicales, mientras que tridngulos blancos a

Floras Subtropicales y cuadrados blancos a Paleofioras Antarticas.

Figura 5.3:  Precipitacién de los tres meses consecutivos mas secos de Tafofloras
Mixtas terciarias, de acuerdo a las base de datos CLAMP3B (A) ¥y

CLAMP3B+BOLIVIA (B).

Figura 54:  Relacion entre la temperatura media anual y la precipitacion de verano en
el sur de Sudamérica, incluyendo datos climaticos de la costa chilena ( circulos azules,
42-55°S; circulos verdes 30°-41°S), y las estimaciones basadas en las floras mixtas

terciarias (1-8) (estimaciones basadas en CLAMP3B+BOLIV1A).




Figura 5.5: Analisis de correspondencia considerando las caracteristicas fisionémica-
foliares de taxa actuales (cuadrados negros) y fésiles (simbolos de colores) del género

Nothofagus. P= N. pumilio; B= N. betuloides; O= N. obliqua; A= N. antartica; D= N.

dombeyi; AL= N. alpina; G= N. glauca; ALE= N. alessandrii; L= N. leonii .

Figura 5.6: Distribucién de elementos fitogeograficos en las tafofloras terciarias.
PGO: Paleofiora Gondwéanica occidental; PSG: Paleoflora Subtropical Gondwénica;

PM: Paleoflora Mixta; PSN: Paleoflora Subtropical Neogena.
Frecuencia de elementos fitogeograficos en 5 localidades de la Cordillera

Figura 5.7
de la Costa de Chile central, en un gradiente latitudinal, entre 33° y 40°S.
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RESUMEN

Una singularidad de la vegetacion de bosques en el sur de Sudamérica, radica en
su distribucion disyunta respecto de otras regiones con bosques del continente. Otra
singularidad dice relacion con el caricter fitogeogrificamente mixto de su flora,
expresada por la mezcla de elementos Neotropicales, Austral-Antarticos, Australasianos,
Pantropicales y de amplia distribucion. Esta mezcla se habria producido durante la
evolucion terciaria de cuatro Paleofloras: Neotropical, Mixta, Antartica y Subtropical,
que ocuparon la region, durante el Terciario. Una de estas Paleofloras, la Paleoflora
Mixta, tiene un importante interés paleobotinico y paleoclimético debido a su amplio
registro temporal y espacial durante el Terciario, y al hecho de estar constituida por la
mezcla de elementos tanto Neotropicales como Antarticos.

La presencia de floras de mezcla ha sido explicada a través de dos hipétesis
principales. La primera de ella (Romero 1978), postula cambios en los requerimientos
climéticos de los taxa componentes de su tafoflora. La segunda (Axelrod et al. 1991),
establece condiciones térmicas homogéneas (clima “ecuable™) durante el tiempo en que
se desarroli6 1a Paleoflora Mixta.

El objetivo principal de esta tesis fue poner a prueba ambas hipétesis, usando

pata ello el andlisis fisionémico — climatico de las tafofloras mixtas del Terciario del sur
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de Sudamérica. Nuestro primer objetivo fue determinar el clima continental terciario, en
funcién de variables de temperatura y humedad. Por ofra parte, comparamos las
caracteristicas morfo-fisionémicas de hojas de Nothofugus, tanto actual como fosil,
andlisis que nos permitiria discriminar el arnbito climatico caracteristico de las especies
del género. En la bisqueda de anélogos modernos para las fioras mixtas terciaras, hemos
también llevado a cabo una comparacion fisionémica-climatica entre las floras de
mezcla actuales de Chile central- sur y las Paleofloras Mixtas del Terciario del sur de
Sudamérica. Finalmente, considerando la distribucién de los elementos fitogeograficos
presentes en las floras f6siles y su clima asociado se revisa criticamente el concepto de
Flora Mixta y los modelos de evolucién paleovegetacional propuestos en la literatura
para el Terciario del sur de Sudamérica.

Los resultados del andlisis fisionomico — climatico de las tafofioras permiten
reconocer al menos tres eventos paleoclimaticos importantes en la historia terciara del
sur de Sudamérica. Condiciones tropicales-cilidas y muy hiimedas observadas hacia
fines del Paleoceno y principio del Eoceno, asociados al optimo calido del limite
Paleoceno/Eoceno. Este clima fue sucedido por condiciones subtropicales menos calidas
y todavia himedas durante el Eoceno; se registra una tendencia de descenso de
temperaturas y precipitaciones la que culmina hacia fines del Eoceno y principios del
Oligoceno, en concomitancia con un evento de enfriamiento ocurrido durante el limite
Eoceno-Oligoceno, una consecuencia del comienzo de la glaciacion en Antértica.
Durante el Mioceno se registra un nuevo evento de calentamiento, marcado por un

abrupto aumento de las temperaturas por sobre 5° C,
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De acuerdo a las predicciones de estabilidad de las temperaturas que se desprende de la
hipétesis de Axelrod (1991, 1992), nuestros resultados indican que todas la tafofloras de
mezcla quedan incluidas en el rango propuesto en la hipotesis. Sin embargo en este
mismo rango de “ecuabilidad” térmica s¢ ubican otras tafofloras terciarias que no
corresponden a la definicion de Tafoflora Mixta. De este resultado se desprende que no
es posible sefialar a la ecuabilidad térmica como la Unica causa, que explique el
desarrollo de las floras mixtas. Por o tanto, no es posible someter a prueba aquelio de la
“ecuabilidad” mediante este enfoque.

Considerando que la ecuabilidad térmica no constituye el factor causal para el
desarrollo de las floras mixtas, se examiné el posible rol de una estabilidad en las
precipitaciones, especialmente en las de verano. Las reconstrucciones de las
precipitaciones muestran una tendencia sostenida de descenso tanto del monto de las
precipitaciones medias como de las de la estacion estival, indicando que tampoco
existiria correlacion entre una posible ecuabilidad de las precipitaciones y el desarrollo
de las floras mixtas.

La singularidad del clima, puesta de manifiesto por lo anterior, y los antecedentes
aportados por la geomorfologia del periodo en que se desarrollaron floras de mezcla, nos
permiten postular la signiente hipdtesis alternativa: La ocurrencia de floras mixtas en el
sur de Sudamérica estuvo posibilitada por la existencia de un clima subtropical con
influencia de dos regimenes hidricos, uno motivado por los vientos del este, de fuente
amazonica y otro regulado por los vientos del oeste, de las latitudes templadas, bajo
condiciones de temperaturas relativamente cdlidas y hiimedas imperantes durante gran

parte del Terciario. Este escenario climitico no tiene andlogos actuales y fue posible
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porque Ia menor elevacién de los Andes afin no permitia el severo efecto de sombra de
Iluvia que éstos ejercen actualmente en los sistemas climéticos que controlan las lluvias
del sur de Sudamérica.

Con respecto a la hipotesis planteada por Romero (1978), la comparacidn entre
las caracteristicas morfo-fisionémicas de las especies actuales del genero Nothofagus y
sus homologas terciarias muestran que las morfo-especies fosiles de Nothofugus se
distribuyen en un &mbito climatico mas amplio que el que exhiben las especies
modernas, lo que apoyaria la hipétesis de cambio de requerimiento ecoldgicos de los
linajes y es concordante con la postulacién de un clima Terciario sin andlogos en la
actualidad.

La hipotesis de que las floras de mezcla terciarias tendrian un caracter {inico en
lo que respecta a su régimen climético, nos llevo a la bisqueda de aquellas sitmaciones
actuales mds proximas a estas condiciones en Chile. Los resultados de la comparacion
de la fisionomia y fitogeografia de los taxa componentes en cinco localidades de la
Cordillera de Ia Costa , entre 30° y 40°S, con las tafofloras terciarias estudiadas en esta
tesis, muestran que la maxima analogia fisionémica y fitogeografica se da entre las
tafofloras mixtas del Oligoceno y Mioceno de Chile central (Cerro Las Aguilas y
Goterones) y las localidades con Bosque deciduo Maulino de Los Ruiles y Los Queules
(en torno a 36° S). A partir de estas convergencias es posible postular a ambas floras
como los remanentes mas proximos a las tafofloras mixtas terciarias. Por otra parte,
resulta haber analogia fisionomica y fitogeografica entre la tafoflora Subtropical de
Cerro Los Litres, del Mioceno de Chile central, y la vegetacion escleréfila de Cerro La

Campana (33°).
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Finalmente, discuto el concepto de Flora Mixta, concluyéndose que la mezcla de
distintos elementos fitogeogrificos en la flora fésil y actual seria una condicién
inherente a la evolucién vegetacional del sur de Sudamérica, y no una propiedad de un
grupo especifico de floras fosiles. La mezcla de elementos fitogeogréficos, registrada en
los afloramientos terciarios, podria ser explicada por la incorporacién de taxa Austral-
Antérticos que diversifican a partir del elemento Australasiano en la porcion austral del
Gondwana occidental, elemento que formaria parte de la vegetacién tropical —
subtropical que ocupaba la region a comienzos del Terciario. La mayor presencia de taxa
Austral — Antirticos a través del periodo, seria una consecuencia de los cambios
climéticos y tecténicos acaecidos durante el periodo, como son el descenso de las
temperaturas medias y de las precipitaciones a través del Terciario, asociados a la
separacion de Australia de Sudamérica-Antartica y el consecuente inicio de la glaciacién

Consecuentemente, propongo un nuevo modelo para la  evolucién
paleofitogeogrifica del sur de Sudamérica, basado en nuestras estimaciones climaticas y
1a composicion fitogeografica de las Paleofloras Terciarias analizadas:

Durante el Paleoceno, el sur de Sudamérica habria sido ocupade por umna
Paleoflora Gondwanica, bajo condiciones tropicales muy céalidas y himedas. Desde
comienzos del Eoceno esta Paleoflora fue reemplazada en el sur de Sudamérica por una
Paleoflora Subtropical Gondwinica, bajo condiciones algo menos calidas y un
régimen de lluvias bi-estacional. Desde finales del Eoceno hasta comienzos del Mioceno
se conformaria una Paleoflora Mixta, bajo condiciones mas fifas y menos hiimedas que

el periodo anterior, asociadas a la glaciacion Antartica. Esta Paleoflora se caracterizaria
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por una mezcla equiparada de elementos florales de distinta procedencia. Desde el
Mioceno inferior a superior, Chile central habria sido ocupada por una Paleoflora
Subtropical Nedgena, bajo condiciones climaticas relativamente mas célidas y lluviosas
que en el periodo anterior, aunque con tendencia hacia lIa sequia estival. El desarroilo de
esta Gltima Paleoflora se comrelaciona con el evento de calentamiento global del
Mioceno y exhibe un cardcter més “moderno” en su composicion floristica, con bastante

cercania a la composicion fitogeogréfica de los bosques actuales del sur de Sudamérica.

ABSTRACT
One of the outstanding features of the southern South American forest is their
geographical isolation from floras of other regions in the continent. They constitute a
blend of different phytogeographical elements including Neotropical, Australasian,
Pantropical and elements with broader distributions. This blend was formed during the
Tertiary evolution of four Paleofloras: Neotropical, Mixed; Antarctic and Subtropical,
which successively occupied the region. Mixed Paleoflora have an important
palcobotanical and paleoclimatologic interest, due to their broad temporal and spatial
distribution during the Tertiary. Mixed Paleoflora are characterized by a mixing of
Neotropical and Antarctic elements. Two hypotheses have been proposed to explain this
blending. First, Rzmero {1978) proposed that the climatic requirements of the original
taxa were different from their modern analogue. Axelrod et al. (1991), postulated that

the Mixed Paleoflora grew under an equable climate, resulting in an incorporating of

taxa with diverse tolerance.




The main purpose of this study was to analyze physiognomically the southern
South American taphofloras. Our first objective was to reconstruct Tertiary continental
climate, considering both temperature and precipitation. We also compare the leaf traits
of both living and fossil Nothofagus, which allows us to establish the climatic
environments of each of the species of the genus. While searching for modern analogues
of the Mixed Paleoflora, physiognomic — climatic comparison were made between the
current forest floras from central Chile and the Tertiary Paleofloras of southern South
America. Finally, considering both phytogeographical composition and climatic
reconstruction, we critically reviewed the concept of Mixed Flora and the models of
vegetation evolution that have been proposed for southern South American during the
Tertiary.
Our resulis indicate that during the Tertiary, continental climate over southern South
America is characterized by at least three paleoclimatic events: 1) Paleocene/Eocene
warm event, with warm — humid tropical conditions 2) A climate shift towards
temperate — drier conditions at the end of the Eocene and initial Oligocene, related with
the cold global event of the Eocene-Oligocene boundary (on set of Antarctic glaciation)
3) Finally, during the Miocene again a warm and humid event occurred. Mean annual
temperature was 5°C warmer than for the previous period. This warm event is related
with the mid Miocene climatic optimum.
The equable climate postulated by Axelrod et al. (1991), predicts a temperature stability
and our results indicate that all the Mixed Taphofloras fell within the temperature ranges
proposed by these hypotheses. However, other Tertiary Taphofloras, that do not

correspond to the definition of Mixed Tafoflora, are integrated within an equable




climate. This suggests that is it not possible to assign “equable climate” as the one cause
for the development of the Mixed Paleofloras, since this parameter does not allow
distinctions to be made among the different Paleofloras studied. Hence, we explore the
possibility that equable precipitation conditions, especially a dry season, play a key in
the development of Mixed Paleoflora. Our reconstruction indicates a negative trend in
both mean annual and dry season precipitation, indicating that a correlation can not exist
between a precipitation equability and the development of the Mixed Paleofloras.

The singularity in terms of climate and geomorphology that occurred during the
evolution of the Mixed Paleoflora leads us to propose the following hypothesis: Mixed
Paleoflora developed in southern South America under a subtropical climate, with very
different precipitation regimes, probably with both westerly (polar) and easterly
(tropical} influence and year-r6und precipitation, with relatively warm conditions during
a greater part of the Tertiary. This scenario does not have an analogue at the present time
as the Andes with much lower elevations, could not have caused a prominent rain-
shadow along.

Our physiognomic analyses show that the leaf traits of Nothofagus (an important
component of Mixed Paleoflora) evince significant differences when compared to
current chilean species of Nothofagus. These features are interpreted as a change in the
climatic requirements of these taxa, wich it is concordant with a Tertiary climate without
modern analogues, as proposed by Romero (1978).

This climatic regime, led us to search other close analogues as they could better
preserve any remainders of the Tertiary mixed floras. Comparisons of both the

phystognomy and phytogeography of the component taxa in five modern localities of the




Cordillera de la Costa, between 30° and 40°S, with the Tertiary Taphofloras studied,
show that the maximum physiognomic and phytogeographic analogues were found
among the Oligocere and Miocene Mixed Taphofloras of central Chile (Cerro Las
Aguilas and Navidad-Goterones) and the Decidous Maulino Forest of Los Ruiles and
Los Queules (36°S). A physiognomic and phytogeographic analogue exist between the
Miocene Subtropical Taphoflora of Cerro Los Litres of central Chile and the
sclerophyllous vegetation at Cerro La Campana (33° S).

Finally, I discuss the concept of Mixed Flora and conclude that the
mixture of different phytogeogrphical elements in both fossil and current floras is an
inherent condition to the evolution of the vegetation of southern South America, and not
necessarily an unique property of a specific group of fossil floras. The blend of
phytogeographical elements registered in Tertiary outcrops, could be explained by the
incorporation of Austral — Antarctic taxa that diversify from Australasian elements in
the southern portion of the western Gondwanaland, an element that would thus be part
of the tropical — subtropical vegetation, that occupied the region at the beginning of the
Tertiary. The prominent presence of Austral — Anfarctic taxa throughout the period
would be a consequence of the climatic and tectonic changes that happened during the
Tertiary, such as a descent in both mean temperatures and precipitations, associated with
the breaking apart of Australia from South America-Antarctica and the beginning of

Antarctic glaciation.

Consequently, I propose a new model for the paleophytogeographical evolution of

southern South America floras during the Tertiary. This model is based on our climate
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estimates and the phytogeogrphical composition of the Tertiary Paleofloras analyzed:
During the Paleocene, the South Cone was occupied by a Gondwanic Paleoflora, under
very warm and humid tropical conditions. From the beginning of the Eocene, this
Paleoflora was replaced by a Subtropical Gondwanic Paleoflora under conditions
somewhat less warm and a bi-seasonal precipitation regime. From the end of Eocene
until the beginning of the Miocene, a Mixed Paleoflora developed under colder and less
humid conditions than the previous period. This climate was associated with the onset of
Antarctic glaciation. This Paleoflora was characterized by a balanced blend of floral
elements with different origins. Throughout the Miocene, central Chile was occupied by
a Subfropical Neogene Paleoflora, under relatively warmer and wetter climatic
conditions than the previous period, although with a tendency towards summer drought,
The development of This Paleoflora developed under the mid Miocene climatic
optimum and it exhibits a flora close to the current floras of southern South American

forests.




CAPITULO 1

INTRODUCCION

La singularidad actual de la vegetacién de bosques del sur de Sudamérica puede ser
explicada a través de los cambios geolégicos y climdticos que han ocurrido a través de dos
escalas temporales diferentes. La primera de ellas, y la mas reciente, dice relacién con los
procesos climaticos que han caracterizado el periodo Cuaternario. Asi, la particular
concentracion de endemismos y riqueza en la Cordillera de la Costa, entre 35° y 40° S, Ias
disyunciones en cimas de cerros, las distribuciones disyuntas de poblaciones de coniferas,
etc., han sido explicadas como efecto de los cambios climaticos registrados durante los
ciclos glacial — interglacial (Villagran 1995, Villagran et al. 1998). Durante la Gltima
glaciacién, la cobertura de glaciares, y procesos periglaciales asociados, eliminaron gran
parte de los habitats de bosque, al sur de los 40° S, al tiempo que aumentaron las
condiciones dridas, al norte de los 30° S, como producto de la vigorizacién del Anticiclén
del Pacifico Sur y de la surgencia de aguas frfas (Denton et al. 1999, Garleff et al. 1991,
Heusser et al. 1999, Lowell et al. 1995).

La segunda escala temporal dice relacién con los proceses tecténicos y climaticos
ocurridos durante el periodo Terciario (65 — 1.2 Millones afios A.P). Durante este periodo,
procesos tales como la separacién de Sudamérica del complejo Antartica-Australia, el

desarrollo de la Corriente de Humboldt, la glaciacion de la Antirtica y el levantamiento




andino determinaron profiundos cambios climéticos y vegetacionales en el continente. E}
deterioro en las temperaturas y las precipitaciones a través del Terciario y el desarrollo de
la Diagonal Arida de Sudamérica, culminaron con el aislamiento de los bosques del sur de
Sudamérica de otras unidades de bosques del continente (Hinojosa & Villagran 1997,
Villagrin & Hinojosa 1997, Zachos et al. 2001).

Una consecuencia de estos profindos cambios tecténico — climéticos, acaecidos
durante el Terciario es la pauperizacién de la flora de bosques, su alto grado de endemismo
y una composicion genérica caracterizada por la mezcla de elementos fitogeograficos de
distintas procedencias (Villagrdn & Hinojosa 1997). El caricter de mezcla de la flora actual
de bosque ha sido reconocido por diversos autores, desde que Schmithiisen (1956)
propusiera que la diversidad de procedencia de la flora de los bosques del sur de
Sudamérica estaria relacionada a la integracién de los distintos linajes que ocuparon el
territorio durante el Terciario, bajo condiciones geogréaficas y climaticas distintas a las
actuales. Los antecedentes paleobotéinicos son concordantes con esta proposicién. A
partir del estudio integrado de todas las tafofloras (conjunto floristico documentado en
un afloramiento fésil), documentadas para el sur de Sudameérica, Romero (1978) propuso
un modelo que destaca la evolucién de tres grupos de Paleofloras (conjunto de tafofloras
particulares que puede ser distinguido de otro por su listado taxonémico y sus
caracteristicas ambientales o ecologicas inferidas), distintas durante el Terciado:
Neotropical, Mixta, y Antartica. Entre ellas destaca, por su amplia extension temporal y
espacial, la Paleoflora Mixta, definidas por Romero (1978, 1986) como una mezcla de
taxa de origenes fitogeogrificos distintos, tanto neotropicales como antirticos. Estas

Paleofloras Mixtas fueron registradas por primera vez en Sudameérica para el limite




Paleoceno/Eoceno (~55 M.A), en Antdrtida (Dusén 1916), y persistieron hasta el
Mioceno superior baje (~10 M.A). Durante ¢l Eoceno ocuparon toda Austro —
Sudamérica, al sur de 30° S, contrayéndose hacia las regiones centrales de Chile y
Argentina durante el Oligoceno, y restringiéndose a la costa de Chile Central durante el
Mioceno superior (Hinojosa 1996, Hinojosa & Villagran 1997, Romero 1978, 1986,
Troncoso 1991). Recientemente, en un andlisis detallado de las tafofloras del extremo
sur de Sudamérica, Troncoso & Romero (1998) reconocen distintos tipos de Paleofloras
Mixtas, de acuerdo a su composicion taxondémica y abundancia de taxa. Las cuatro
subunidades de Paleofloras Mixtas documentadas por estos autores serian: Paleofloras
con preponderancia de elementos neotropicales, con Nothofagus marginal; Paleofloras
Mixtas sin Nothofagus; Paleofloras Mixtas con Nothofagus y Paleofloras Mixtas de
Chile Central.

Hipaotesis sobre floras mixtas

Se han postulado distintas hipotesis para explicar el desarrollo de Paleofloras
Mixtas en el sur de Sudamérica. Primeramente, ellas fueron interpretadas como un
artefacto del proceso tafondémico, restos vegetales de distintos escalones altitudinales
habrian sido fosilizados, conjuntamente, en una misma cuenca de depositacién (Dusén
1916, Menéndez 1971, Volkheimer 1971). Sin embargo, la amplia extension temporal y
espacial de estas floras de mezcla hacen dificil aceptar esta explicacién. Este
razonamiento es el que llevd a Romero (1978) a proponer una unidad
paleofitogeografica singular, la Paleoflora Mixta, la cual habria evolucionado in situ, a
partir de un conjunto de plantas creticeas, por inmigracion de plantas antérticas, que

aportaron los elementos frios, y elementos neotropicales, que aportaron los elementos




mas célidos. Las condiciones climaticas, durante el periodo en que se desarrolié esta
Paleoflora, habrian sido subtropicales, con temperaturas algo més frias y precipitaciones
estacionales, en comparacion con el Paleaceno (Troncoso & Romero 1998). Un supuesto
importante para explicar la coexistencia de distintas estirpes de floras terciarias, seria
que los requerimientos ecofisiologicos de los taxa fosiles serfan distintos a los que se
observan en sus homoélogos modernos, condicion necesaria para conformar una
comunidad de mezcla como la observada (Romero 1978).

Otra hipétesis acerca del origen y persistencia temporal de estas floras de mezcla
relaciona aquellas con una supuesta uniformidad témmica del clima imperante durante su
desarrollo. Axelrod y colaboradores (1991) proponen que las tafofloras Mixtas del
terciario del sur de Sudamérica se habrian desarrollado bajo las condiciones de alta
“ecuabilidad” (equability) climatica que habrian imperado durante el Terciario.

Estos autores definen un clima con méxima “ecuabilidad” térmica aquél cuyas
temperaturas medias anuales se ubican en tormo a 14 °C y exhibe una oscilacién térmica
cercana a 0 °C. El méximo valor del indice de “ecuabilidad” térmica (M), bajo estas
condiciones ideales seria 100. Bajo condiciones de alta “ecuabilidad” podrian cohabitar,
en un mismo espacio, taxa de requerimientos calidos y fifos, en otras palabras, podrian
desarrollarse floras de cardcter mixto como las descritas. En la actualidad, condiciones
de alta ecuabilidad térmica (M>50) se pueden encontrar en bosques de diferentes
regiones del globo, por ejemplo en: la costa de California, EEUU; Islas Canarias; el
monte de Veracruz, México; Papua-Nueva Guinea, este de los Himalayas; Nueva

Zelanda y este de Australia. Todos los bosques de estas localidades tendrian en comin




un caréacter de mezcla de su flora y alta ecuabilidad térmica (Arroyo et al. 1995, Axelrod
1992, Axelrod et al. 1991).

Replanteamiento del problema

Sin embargo, en Chile las condiciones de alta ecuabilidad térmica (M>50) se dan
en las regiones de la costa y Cordillera de la Costa, a lo largo de, practicamente, todo el
territorio (Fig.1.1). En esta zona litoral ecuable se desarrolla una amplia variedad de
formaciones vegetales, incluyendo las formaciones 4ridas y semiaridas; bosques
esclerdfilos; bosques deciduos y semideciduos con Nothofagus; bosques Valdivianos;
bosques Nordpatagdnicos y bosques Subantirticos (Schmithiisen 1956), hecho que no
permite hacer distinciones basadas exclusivamente en las temperaturas, entre distintas
floras. En lo que respecta a la composicion fitogeogrifica caracteristica de estas
formaciones vegetales, también existe heterogeneidad. Las formaciones 4ridas, al norte
de 30° S, se caracterizan por la dominancia del elemento Neotropical. En contraste, las
formaciones hiperhiimedas al sur de 44° S, se caracterizan por la predominancia del
elemento subantartico. El a’ll:ea intermedia, es decir 1a porcién de Chile central situada
entre 30° y 44° S, se caracteriza por una mezcla equilibrada de elementos
fitogeogréficos de procedencia tanto Neotropical como Antértica (Villagran & Hinojosa
1997). Este rasgo obliga integrar nuevas variables climaticas, ademas de 12 ecuabilidad
en las temperatura, para encontrar una posible explicacion climatica a la presencia de las
floras de mezcla en la actualidad, y por ende, en el pasado. Un analisis de
correspondencia canénico, realizado sobre la base de la distribucién de distintos
elementos fitogeograficos, a diferentes latitudes (Fig. 1.2), muestra que aquelias

latitudes con floras de mezcla tienden a agruparse entre si, diferencidandose de las




latitudes 4ridas y de las latitudes con clima templado. La agrupacion de las latitudes con
floras de mezcla actuales seria una consecuencia del concurso de variables climéticas
que involucran tanto temperatura como precipitaciones, conjuntamente.

Considerando el resultado del analisis de correspondencia candnico, nos hemos
propuesto como objetivo principal de esta tesis el de refutar las hipotesis sobre
homogeneidad térmica y de las precipitaciones, hipétesis modificada de Axelrod (1991);
y la variacién de las tolerancias climéticas de los taxa componentes de la Paleoflora
Mixta, hipétesis de Romero (1978), a través de un andlisis fisiondmico las tafofloras del
Terciario del sur de Sudamérica considerando conjuntamente variables climéticas de
temperatura y precipitaciones.

Hemos privilegiado el analisis fisionomico-foliar porque constituye uno de los
mejores métodos para acceder a los climas del pasado. La base del método reside en la
correlacion de las caracteristicas morfoldgicas (por ejemplo el tamafio, tipo de borde) de
las hojas de angiospermas y el clima, mostrado por numerosos autores (Bailey & Sinnot
1916, Dilcher 1973, Dolph & Dilcher 1979, Kovach & Spicer 1996, Sinnott & Bailey
1915, Wolfe 1979) . Asi, por ejemplo, la tasa a la cual las hojas pueden fotosintetizar
estd fuertemente relacionada a la temperatura y a la disponibilidad de agua. La
temperatura foliar y la tasa de evapotranspiracion esta determinada, a su vez, por la
forma y el tamafio de la hoja (Wing & Greenwood 1993). Bailey & Sinnot (1916)
demostraron que el porcentaje de hojas con borde entero, de especies de dicotiledoneas,
estarfa correlacionada positivamente con la temperatura media anual. Wolfe (1971)
muestra que el porcentaje de hojas con borde entero se correlaciona positivamente con la

temperatura media anual y con la oscilacion térmica. Dilcher (1973) sugirié que el




tamafio, y las caracteristicas de los dpices, también se correlacionarian con el clima. En
ambientes terrestres, los pardmetros climéticos mas importantes serian la temperatura
media anual, la oscilacién de la temperatura diuma;., las temperaturas medias de los
meses frios y célidos, la oscilacién térmica media anmal, la presion barométrica,
precipitaciones, humedad relativa, presion de vapor de agua (Wolfe 1993). Sin embargo,
otros factores, tales como el tipo de suelo y otras variables no climaticas, podrian
disminuir la precisién de las correlaciones entre caracteres foliares y clima (Wing &

Greenwood 1993).

Para someter a prueba, mediante el andlisis fisiondmico — foliar las hipotesis
propuestas, se consideran los signiente objetivos especificos:

1) Determinar el Paleoclima en el cual se desarrollaron las Paleofloras Terciarias del
sur de Sudamérica, en cuanto a temperatura y humedad.

2) Determinar las condiciones climiticas en las cuales se desarrollaron las
denominadas Paleofloras Mixtas del Terciario del sur de Sudamérica.

3) Contrastar la informacion asi obtenida con la provista por otras fuentes (is6topos
radiactivos, evidencias geoquimicas, etc).

4) Determinar para taxa claves (Nothofagus), si los representantes fosiles difieren
significativamente en sus caracteristicas foliares de sus homélogos modernos. Se
asume que una variacion significativa de sus caracteres morfologicos representaria
diferencias en sus tolerancias climaticas.

5) Definir la relacion entre las Paleofloras Terciarias y los actuales bosques mixtos de

Chile central-sur, en funcién de sus caracteres fisionomico-foliares.




Hipétesis de trabajo

Considerando el andlisis de correspondencia canénica (Fig. 1.2), los pardmetros
climaticos que definen diferencias en la composicion de elementos de los bosques
chilenos serfan las temperaturas medias anuales y las precipitaciones de verano. Por lo
tanto, en este trabajo se consideran ambas variables de temperatura y de precipitaciones
como los principales factores que darian cuenta de la presencia de floras de mezcla

durante el Terciario del sur de Sudamérica.

1) 8i las llamadas Paleofloras Mixtas se desarrollaron bajo condiciones de temperaturas
“ecuables” (M>50) y precipitaciones de verano similares a las de Chile centro-sur, las
caracteristicas fisionémico-foliares de los taxa de las paleofloras de este tipo analizadas
deberian indicar valores estimados de temperaturas y precipitaciones que no difieren
significativamente entre si; en otras palabras, los pardémetros climéticos inferidos del
andlisis fisionomico-foliar no deberian variar sustancialmente en relacién con la edad ni
la posicion geografica de las paleofloras analizadas.

2) Si las llamadas Paleofloras Mixtas se desarrollaron bajo condiciones de temperaturas
“ecuables” (M>50) y precipitaciones de verano similares a las de Chile centro-sur,
entonces el analisis fisionomico — foliar de las tafofloras de mezcla indicaria condiciones
fisionémicamente mds semejantes a aquellas que actualmente habitan en la zona de
transicién subtropical-templada de Chile, zona donde se presenta la mas equilibrada
mezcla de elementos fitogeograficos en la actualidad (Fig.1.2).

3) Si las tolerancias ecologicas, respecto de temperatura y precipitacién, de los taxa

componentes de las llamadas Paleofloras Mixtas eran distintos de sus linajes homélogos




actuales, los parametros climaticos asociados a la fisionomia foliar de los linajes fésiles
deberian diferir significativamente de los observados en sus descendientes modernos,
Esta hip6tesis serd puesta a prueba examinando el comportamiento del taxdn
subantirtico actual mis abundante en las floras mixtas terciarias, el género Nothofagus.
Si la hipétesis es correcta, las morfo-especies fosiles deberfan asociarse a rangos

climéticos distintos a los que exhiben las especies modernas de! género,

Estructura de esta tesis

En los capitulos siguientes se describen los métodos, resultados, discusion y
conclusiones de esta tesis. Estos capitulos estin escrito en formato de articulos
individuales, y que serdn enviados prontamente a publicar.

El capitulo dos, corresponde al articulo denominado “Clima y fisionomia foliar
de las tafofloras del Terciario del sur de Sudamérica”.

En este articulo se presenta una reconstruccién del clima continental del sur de
Sudamérica, sobre la base de un andlisis fisiondmico foliar de 15 tafofloras. Se
relacionaron 31 caracteres foliares, con 11 variables climéticas, de acuerdo a modelos
univariados y multivariados. A través de los anilisis fisionémico-climaticos se logré
estimar las condiciones climéticas, en funcidn de variables de temperatura y humedad,
en las que se desarrollaron las floras del Terciario del sur de Sudamérica. De acuerdo a
los datos paleocliméticos obtenidos y a las estructuras fitogeograficas de cada tafoflora,
se propone una nueva nomenclatura para describir la sucesion de Paleofloras a través del

Terciario.
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El tercer capitulo corresponde al manuscrito titulado “Paleofloras Mixtas del
Terciario de Sudamérica: jEcuabilidad térmica o subtrépicos con ausencia de
cordilleras?.

En este articulo se entra de lleno a responder las principales hipétesis planteadas
en esta tesis, el cual consiste de un andlisis fisiondmico foliar de 8 tafofloras,
consideradas como mixtas en la literatura. Se relacionaron 31 caracteres foliares, con 11
variables climdticas, de acuerdo a modelos univariados y multivariados. Se falsean las
hipétesis relacionadas con la estabilidad térmica y pluvioméirica en las cuales se habrian
desarrollado las floras mixtas, como también los posibles cambios en las conductas
ecoldgicas del taxa Nothofagus.

El cuarto capitule corresponde al tercer manuscrito presentado en esta tesis, el
cual lleva por titulo “ Historia Terciaria de la Cordillera de la Costa: Relaciones
fisiondmicas y fitogeograficas de la Cordillera de la Costa y las Paleofloras Terciarias
del sur de Sudamérica™. En este articulo se establecen las relaciones fisionémicas —
foliares, entre cinco localidades actuales de la Cordillera de la Costa y las tafofloras
estudiadas en esta tesis. Aqui se establecen las posibles relaciones entre las Paleofloras
propuestas en el capitulo dos y diferentes unidades vegetales ubicadas en el drea de
transicién climética de Ia Cordillera de 1a Costa, entre 33° y 42° S,

Finalmente, en el quinto capitulo, se discute y concluye en forma general los
datos obtenidos en esta tesis. Agregindose una breve discusién critica sobre el concepto
de flora mixta y su importancia en la evolucion de la vegetacién durante el Terciario del

sur de Sudamérica.
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FIGURAS

Figura 1. Ecuabilidad térmica (M) a lo largo de la costa de Chile. El célculo de M se basa en
Axelrod (1992), la oscilacion térmica utilizada fue calculada como la diferencia entre el
promedio anual de la temperatura mas calida menos el promedio anual de la temperatura mas
fria.

M =30-109*Log((14-TMA)* + (1.46+0.366*0T)*). TMA= Temperatura media anual; OT=
Oscilacion térmica anual.
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Figura 2. Diagrama de ordenacion de un andlisis de correspondencia canonico de la
distribucion de los elementos fitogeograficos, de distintos taxa, a distintas latitudes en Chile
(segiin Villagran e Hinojosa 1997). Los dos primeros ejes acumulan el 97.5 % de la varianza
total. Temperatura media anual se correlaciona con el eje 1 en 88% (r canodnico). La
precipitacion de los tres meses consecutivos mas secos (precipitacion de verano en el hemisferio
sur) se correlaciona con el eje 2 en 54% (r canodnico). El analisis separa a las localidades aridas y
semidridas al norte de los 30°S, de las floras de mezcla de Chile central y las vegetacion del sur
de Chile. La asociacion entre elementos fitogeograficos y variables ambientales fue significativa

con p= 0.001, Prueba de Monte Carlo; r=0.674, p<0.0001, con un o 0.001, Prueba de Mantel.
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CAPITULO 2

CLIMA Y FiSIONOMIA FOLIAR DE LAS TAFOFLORAS DEL TERCIARIO

DEL SUR DE SUDAMERICA

RESUMEN

Sc presenta una reconstruccion del clima continental del sur de Sudameérica,
sobre la base de un analisis fisionomico foliar de 15 tafofloras. Se relacionaron 31
caracteres foliares, con 11 variables climiticas, de acuerdo a modelos univariados y
multivariados.

Para el Optimo térmico del Paleoceno/Eoceno se estimaron temperaturas
tropicales, calidas, himedas y con baja estacionalidad, las cuales son concordante con el
desarrollo de una Paleoflora Neotropical, documentada para el lapso y con las
paleotemperaturas ocednicas reconstruidas sobre la base del 5'%0 en foraminiferos
bentdnicos.

Durante el Eoceno las estimaciones de temperaturas y precipitaciones muestran
una relativa ecuabilidad en la temperaturas y precipitaciones, aunque los valores de
ambos parametros experimentan un abrupto descenso, en comparacién con el limite
Paleoceno/Eoceno. Este resuitado es concordante con el desarrolio de una Paleoflora

Mixta, caracterizada por taxa con mayor tolerancia al frio y mayor estacionalidad en las
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precipitaciones. En el limite Eoceno/Oligoceno, se registraron valores minimos de las
temperaturas y las precipitaciones, en concordancia con el desarrollo de una Paleoflora
Antartica, dominada por Nothofagus, procesos glaciares en Antartica este y
reconstrucciones de las temperaturas ocednicas.

En el Oligoceno superior y Mioceno inferior revierten levemente ambos
paréametros climaticos y se desarrollan Paleofloras Mixtas con Nothofgaus.

Durante el Mioceno se registra un optimo térmico, con valores de temperatura
equivalentes a los alcanzados en el limite Paleoceno/Eoceno, aunque asociado a niveles
de precipitaciones bastante menores 2 los observados en este ultimo periodo. Este
cambio del clima se expresa en un cambio floristico y vegetacional marcado por el
desarrollo de una Paleoflora Subtropical.

Con posterioridad al calentamiento del Mioceno medio, las temperaturas y
precipitaciones experimentan descensos, al ‘tiempo que se incrementa la diferencia
térmica anual y se desarrollan floras Subtropicales xéricas. Estas tendencias pueden ser
interpretadas como un efecto del levantamiento final de los Andes y glaciacién de
Antartica, eventos que determinarian una agudizacion del gradiente térmico occidental
ecuador polo y vigorizacion del anticiclén del pacifico sur y de la surgencia de aguas
frias en la costa pacifica.

INTRODUCCION

La integracion de los estudios paleobotinicos basados en las numerosa tafofloras
del sur de Sudamérica (al sur de 30° S) descritas para el periodo Terciario (65-1.5
millones de afios A.P.) ha llevado a la proposicién de un modelo de sucesion floristica

para el periodo. Asi, considerando basicamente la taxonomia y la fitogeografia de los
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taxa, se ha propuesto el desarrollo de cuatro Paleofloras distintas que ocuparon las
mismas areas del sur del continente, a saber: Neotropical, Mixta, Antartica y Subtropical
(Hinojosa & Villagran 1997, Romero 1978, 1986, Troncoso & Romero 1998). La
Paleoflora Neotropical, dominada por taxa cadil6filos, tuvo su méximo desarrollo
durante el Paleoceno, abarcando pricticamente todo €l sur de Sudamérica y Antértica.
En el drea esta flora habria sido reemplazada por una Paleoflora Mixta durante el
Eoceno hasta ¢l inicio del Oligoceno. El término “mixta” fue acufiado por Romero
(1978, 1986) para describir la mezcla de taxa que caracterizaron esta Paleofiora, con
presencia de linajes distribuidos actualmente en los tropicos y en los territorios austral-
antartico, ademdas de elementos propios diferenciados en situ y que actualmente se
distribuyen en regiones tropicales y subtropicales en Sudamérica (Anacardiaceae y
Sapindaceae). Desde el limite Eoceno / Oligoceno, hasta el Mioceno inferior, gran parte
del drea ocupada por la Paleoflora Mixta es reemplazada por una Paleoflora Antértica,
caracterizada por la prevalencia de taxa de requerimientos templados-frios. Finalmente,
durante el Mioceno inferior a superior, una Paleoflora Subtropical habrfa ocupado las
latitudes subtropicales del continente.

La sucesion espacial y temporal de estas cuatro grandes Paleofloras habria estado
intimamente asociada a los eventos tecténicos y climdticos acaecidos durante el
Terciario (Fig. 2.1). La Paleoflora Neotropical se habria desarrollado cuando
Sudamérica, Antértica y Australia todavia se encontraban unidos y los climas calidos
extendian su influencia hasta latitudes actualmente templadas, al menos hasta 50° 8. La
Paleoflora Mixta, de acuerdo a Axelrod y colaboradores (1991), se habria desarrollado

bajo condiciones climéticas algo menos calidas y su principal caracteristica habria sido
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una “ecuabilidad” térmica, es decir, temperaturas medias anuales cercanas a los 14°C
promedio y una amplitud térmica cercana a 0°C. El desarrolio de la Paleoflora Antartica
ha sido interpretado como una expresién del descenso de las temperaturas globales, una
consecuencia de la agudizacion del gradiente de temperaturas entre el ecuador y el polo,
y el comienzo de la glaciacién del este de Antirtica, cambios determinados por la
separacion de Australia del complejo Antértica-Sudamérica. La Paleoflora Subtropical
se habria desarrollado como consecuencia de un evento de calentamiento global que
caracterizo el Mioceno medio. Hacia finales del Terciario, una serie de factores habrian
determinado un aumentado de la aridez en los subirpicos de Sudamérica. Entre ellos
destaca la separacion de Sudamérica de Antértica, subsecuente glaciacién del oeste de
Antértica y generacion de la corriente circumpolar y Corriente de Humboldt, en sus
formas actuales. La interaccidon de todos estos factores, sumados al efecto de sombra de
lluvias generado por el levantamiento final de la Cordillera de los Andes, en el
Plio/Pleistoceno, habrian determinado la fragmentacion de la Paleoflora Subtropical y la
expansion de taxa aridos a lo largo de la asi llamada “Diagonal Arida” del continente,
una franja de clima arido que se extiende desde el extremo sureste del continente,
atraviesa los Andes a la latitud de Chile central y se prolonga a lo largo de la costa
pacifica hasta cerca del ecuador (Hinojosa & Villagrin 1997, Villagrin & Hinojosa
1997).

Pese al esfuerzo desplegado en establecer la composicién floristica y
fitogeografia de las tafofloras terciarias sudamericanas, y su relacién con los eventos
tectonicos y climaticos relevantes del perfodo, se ha investigado poco la impronta que ha

dejado el cambio climatico en la fisionomia de los taxa. La fisionomia de la vegetacién




19

constituye un indicador climético preciso, como lo muestran las distintas formas de vida
que caracterizan los biomas del planeta. En numerosos trabajos realizados en distintas
partes del globo (Gregory-Wodzicki 2000b, Jacobs 1999, Wiemann et al. 1998, Wilf
1997, Wilf et al. 1998, Wolfe 1993) se ha establecido una muy estrecha relacion enire la
fisionomia foliar y los climas actuales. Llevado esto 2 los conjuntos fésiles, el analisis de
la fisionomia de las improntas foliares fosilizadas constituye en la actualidad una
herramienta de inapreciable valor para la inferencia de la magnitud y tendencia del
cambio climitico continental en el pasado. Wilf y colaboradores (2003) aplicaron
recientemente este enfoque para inferir el clima de uno de los depésitos fosiliferos mas
diversos del Eoceno temprano (Laguna del Hunco) en la Patagonia argentina.

El dnico modelo en que se ha aplicado el método fisionémico para inferir los
cambios climaticos terciarios de Sudamérica ha sido propuesto por Volkheimer (1971).
Este antor analiz6 el porcentaje de hojas con borde entero en seis tafofloras del Terciario
de Sudamérica y, sobre la base de la relacién entre este cardcter foliar y el clima,
propuso para el periodo una progresiva disminucién de las temperaturas, desde
subtropicales a templadas, y la instanracién de condiciones aridas a semiaridas hacia el
Plioceno.

En el presente trabajo utilizaremos €l enfoque fisionémico foliar para evaluar las
tendencias y magnitudes del cambio climético continental del Terciario de Sudamérica,
utilizando una base de datos mas amplia y varios caracteres foliares. Especificamente,
nuestro andlisis fisionémico se basard en el andlisis fisiondmico de 15 tafofloras del sur
de Sudameérica, utilizando 31 caracteres foliares, y contrastando los resultados con bases

de datos globales que definen la relacion fisionomia-clima actual. Los resultados
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obtenidos serdn correlacionados con los modelos climéticos propuestos a partir de

evidencias geogquimicas e isotdpicas a nivel global y regional.

'METODOS

Tafofloras:

Las tafofloras analizadas en este trabajo abarcan el periodo que se extiende entre
el Paleoceno y el Mioceno superior, entre alrededor de 57 y 10 millones de afios, y
corresponden a yacimientos situados mayoritariamente en Argentina y Chile, desde 30°
S hasta el extremo del continente, integrando ademdis dos tafofloras de los Andes
orientales de Bolivia, alrededor de 17° S. Todas las tafofloras utilizadas han sido
integradas a las grandes Paleofloras descritas para el Terciario: Neotropical, Mixta,
Antartica y Subtropical. En la tabla 2.1 se presentan estas tafofloras, se consigna el
cardcter de la misma y el nimero de morfo-taxa que la integran, de acuerdo a Ia
literatura, y se documenta su posicién geografica, edades relativas y absolutas asignadas,
los autores que las describieron y/o colecciones revisada.
Bases de datos y fundamentos del anilisis fisonomia - clima

Este analisis se basa en la correlacion actual establecida entre caracteres
morfologicos de las hojas y variables climaticas que consideran, basicamente, las
temperaturas y las precipitaciones. Asi, estos andlogos modernos han mostrado que el
porcentaje de hojas con borde entero se relaciona positivamente con las temperaturas
medias anuales, mientras que el tamafio foliar exhibe una relacién positiva con las
precipitaciones. La inferencia del paleoclima de una regién, a partir de una asociacién de

hojas fosiles, se basa en estas relaciones modemas entre el clima y vegetacion (Bailey &
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Sinnot 1916, Dilcher 1973, Dolph & Dilcher 1979, Kovach & Spicer 1996, Sinnott &
Bailey 1915, Wolfe 1979). Sobre la base de esta relacion clima y vegetacién se han
propuestos modelos numéricos que permiten estimar la temperatura y humedad asociada
al palecambiente en que se fosilizaron las improntas foliares fosiles. Estos métodos se
basan en andlisis univariados y multivariados, los cuales consideran regresiones simples
y muiiltiples entre caracteres foliares actuales y sus respectivos climas, incorporando
posteriormente en las ecuaciones obtenidas los datos foliares de los conjuntos fosiles. La
base de datos actual mas conocida corresponde a CLAMP3 (Climate-Leaf Analysis
Multivariate Program), propuesta por Wolfe (1993) y basada en una coleccién de datos
vegetacionales y climaticos de Norteamérica y Asia. Esta base de datos ha sido
sucesivamente enriquecida con nuevos datos y actualmente existen tres versiones de la
Ir-iisma. En este trabajo utilizamos la versién mas moderna, consignada con la sigla
CLAMP3. En algunos de nuestros anilisis hemos utilizado toda la coleccion de datos
contenida en CLAMP3 (173 localidades) y hemos consignado esta operacién como
CLAMP3A. En otros andlisis hemos usado la misma version de CLAMP3, pero
excluyendo los datos de las localidades con temperaturas muy frias y bajos montos de
precipitacién, por considerar este set restringido como mas adecuado en la expresién del
clima ocednico de Sudamérica, y hemos consignado este set como CLAMP3B (144
localidades). Otra base de datos que hemos utilizados en nuestros analisis es la de Wilf
y colaboradores (1998), la cual incluye 73 localidades de Norte- Centro - y Sudamérica,
ademas de Africa, ¥ que hemos consignado con la sigla WILF. Finalmente, Gregory-
Wodzicki (2000b) incluye en la base de datos CLAMP3 la informacién de clima y

caracteres foliares procedentes de 12 localidades bolivianas. En nuestros anglisis hemos
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considerado tambicn esta base de datos en dos versiones: CLAMP3A + BOLIVIA (181

localidades) y CLAMP3B + BOLIVIA (156 localidades).

Andlisis fisionémico - climatico de las improntas foliares

Los caracteres foliares utilizados en los andlisis de las improntas fosiles fueron
medidos directamente para ocho de las tafofloras consignadas en la tabla 2.1, usando el
material de nuestras colecciones y, ademas de otras depositadas en instituciones
nacionales. Para las siete tafofloras restantes, los caracteres foliares fueron tomados de
las descripciones de la literatura y complementados, en los casos de las localidades
argentinas de Laguna del Hunco y Pichileufu, con mediciones directas de los
especimenes depositados en colecciones paleobotanicas de Buenos Aires, Argentina,

En las localidades en que se disponfa de abundante material fésil para las
mediciones de caracteres foliares, colectado por los autores, como en los casos de Cerro
Las Aguilas, Cerro Los Litres y Jakakkota, la clasificacion del tamafio foliar se realizd
de una manera algo distinta a la efectuada con el material descrito en la literatura o
depositada en colecciones institucionales. Asi, cuando las hojas exhibian valores de
areas foliares limitrofes entre dos clases de tamafios contiguos se incluyeron en ambas
categorias. Esta metédica se introdujo de acuerdo a los criterios de Greenwood ( 1992) y
Gregory-Wodzicki & McIntosh (1996), quienes sugieren la necesidad de incorporar los
errores que surgen de la variabilidad foliar. Por ejemplo, la clasificacién en clases
distintas de tamafios de las hojas fosiles mds pequefias (equivalentes a la hojarasca
actual), en comparacion con las hojas mas grandes del dosel. Esta correccidn de tamafios

no fue posible realizarlas para aquellas tafofloras descritas en la literatura, ni tampoco
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para las medidas en colecciones de museo. Esto fue debido al “sesgo de coleccion”, que
privilegia las hojas mejor preservadas, es decir de mayor tamafio, formas raras, etc, a
expensas de material fragmentario, muy pequefio, o0 muy comimn (Gregory-Wodzicki et
al. 1998, Taggart & Cross 1990). En general, queremos dejar explicito que existen
factores de error importantes e imponderables en todos los andlisis del registro {6sil,
debido principalmente a los problemas asociados al proceso tafondémico, los cuales
incidirfan preferentemente en la conservacion diferencial de hojas con tamafios
pequeiios, en detrimento de los tamafios mayores, sobrerepresentacion de un
subconjunto mas resistente de la muestra total de la vegetacion circundante al lugar de
depositacion, etc. (Greenwood 1992, Roth & Dilcher 1978). Para Stranks & England
(1997), la procedencia de los datos actuales de vegetacion y clima también introducirian
una importante fuente de emor en las reconstrucciones paleoclimaticas, esto porgue
distintas areas actuales habrian sido sometidos a distintas historias evolutivas, climaticas
y geoldgicas (Gregory-Wodzicki 2000b).

Métodos univariados: Las temperaturas medias anuales (TMA) fueron estimadas
utilizando regresiones lineales entre los porcentajes de hojas con borde entero de las
improntas fosiles y los parametros climaticos procedentes de dos bases de datos: Serie
de temperaturas 1 (TMAIL), utilizando la base de datos CLAMP3B. Serie de
temperaturas 2 {TMAZ2), utilizando la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA. Las
precipitaciones medias anuales (PMA) fueron calculadas sobre la base de regresiones
lineales entre las areas foliares de las improntas fosiles y los datos climdticos
procedentes de cinco bases de datos: Serie precipitaciones 1 (PMA1), considerando Ia

base de datos CLAMP3A. Serie precipitaciones 2 (PMA?2), utilizando la base de datos
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CLAMP3A+BOLIVIA. Serie precipitaciones 3 (PMA3), utilizando la base datos
CLAMP3B. Serie precipitaciones 4 (PMA4), ufilizando la base de datos
CLAMP3B+BOLIVIA. Serie precipitaciones 5 (PMAS), utilizando la base de datos
WILF. Las ecuaciones obtenidas, indices de determinacion, error estdndar del modelo y
las bases de datos utilizadas se muestran en la Tabla 2.2. Los valores de
paleotemperaturas y paleoprecipitaciones para las 15 tafofloras consideradas, fueron
inferidos reemplazando en las ecuaciones los valores medidos de porcentaje de hojas
con borde entero y el area foliar de las improntas f6siles.

Métodos Multivariados:

Teéricamente, los métodos multivariados serian los més adecuados para
describir la relacién entre caracteres foliares y variables ambientales, considerando que
los distintos caracteres foliares podrian responder en forma diferencial a una o més
variables ambientales (Gregory-Wodzicki 2000b). Los modelos multivariados mds
comuninente usados corresponden a regresiones miultiples (Jacobs 1999, Wiemann et al.
1998, Wing & Greenwood 1993) y anilisis de gradiente. Entre estos iiltimos,
frecuentemente se usan analisis indirectos, como anélisis de componentes principales y
analisis de correspondencia {Jacobs 1999, Wolfe 1993), o directos, como el analisis de
correspondencia candnica (Gregory-Wodzicki 2000b, Herman et al. 1996, Wiemann et
al. 1998, Wolfe 1995). En este trabajo hemos aplicado un anélisis de correspondencia
canoénica {CCA), a la base de datos CLAMP3B y CLAMP3B+BOLIVIA, considerando
31 caracteres foliares y distintas variables de temperatura y humedad. Los caracteres
foliares considerados en las improntas fosiles son: presencia de hojas lobadas, ausencia o

presencia de bordes dentados, tipos de dientes, tamafios foliares, tipos de &pice y base,
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relacion entre el largo y el ancho de la hoja y forma foliar. Las variables climaticas sobre
las que se aplico CCA, considerando la base de datos CLAMP3B, fueron once. Entre
ellas, las mas relevantes, que se muestran en los resultados, son la temperatura media
anual (TMA) y la precipitacién media de la estacion de crecimiento (PMC), es decir, el
monto de precipitaciones durante los meses en que la temperatura media es igual o
superior a 10° C. Una segunda serie de analisis de correspondencia candnica se aplico a
la base de datos CLAMP3B-+Bolivia, utilizando ocho variables climéticas (temperatura
media anual, temperatora media del mes mas célido; temperatura media del mes mas
frio; mimero de meses de la estacién de crecimiento; precipitacién media durante la
estacién de crecimiento; precipitacion media mensual durante la estacién de
crecimiento; precipitacién de los tres meses consecutivos mas hiimedos; y precipitacién
de los tres meses consecutivos més secos). El andlisis de correspondencia candnica fue
efectuado con el programa CANOCO version 4 para Windows (Ter Braak & Smilauer
1998). La significancia estadistica de la relacion entre morfologia foliar y variables
ambientales del analisis de correspondencia candnica se obtuvo a través de la prueba de
Montecarlo. Esta prueba utiliza la razén de F' (F -ratio) parcial, donde la suma de
cuadrados de la regresion y de los residuos estdn acumuiados en todos los caracteres
foliares de la matriz morfol6gica. En la prueba de Monte Carlo se permut6 la matriz de
morfologia mil veces generandose un igual nimero de F -ratio. Para determinar e] nivel
de significancia del F -ratio observado, estc es comparado con los nuevos F -ratio
calculados en cada permutacién. Si el F -ratio observado se encuentra entre el 5% mas
altos, entonces la hipétesis nula de no existencia de relacion entre variables morfolégicas

y climéticas es rechazada con valores de p<0.05 (Ter Braak & Smilaner 1988). El
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caiculo del valor de p para cada base de datos CLAMP, de la Prueba de Montecarlo, se
realizé con el programa CANOCO 4 (Ter Braak & Smilauer 1988). Paralelamente se
evalud la asociacion entre morfologia foliar y variables climaticas utilizando la Prueba
de Mantel (Manly 1991), en la cnal se estimo la significancia de la correlacién entre
matrices de distancias morfologicas-foliares y la matriz de distancia variables
ambientales, la primera de elle ocupa los valores estandarizados de todas las variables
ambientales por sitio de la base de datos CLAMP (diferencia de variables ambientales
por sitio), y la segunda el arcoseno de la raiz cuadrada de las frecuencias de los
caracteres foliares por sitios de CLAMP (diferencia de caracteres foliares por sitio). A
partir de ambas matrices de distancia se calculo un coeficiente de comelacion (r). La
significancia de r fue obtenida permutando diez mil veces una de las matrices,
recalculando cada vez r, y observando cuantas veces nuesiro r original excede los
valores de r permutado. El nivel de significancia se determiné con un alfa () de 0.01.
Un ejemplo de los resunltados que se obtienen con el andlisis CCA se presenta en la
figura 2.2. En este diagrama se grafico la posicion de todas las localidades actuales
consideradas en la base de datos CLAMP3B, los dos primeros ejes principales (87.9 %
de la varianza total) y los vectores de dos de las variables climaticas. La relacién
morfologia foliar y las variables ambientales obtenidas a partir de las pruebas de Monte
Carlo y Mantel, fue aitamente significativa para las bases de datos CLAMP3B (p=
0.001, Monte Carlo y r = 0.68; p<0.0001, Mantel; Fig. 2.2) y CLAMP3B+BOLIVIA (p=
0.001, Monte Carlo y r = 0.63; p<0.0001, Mantel). En el diagrama se situaron también
las 15 localidades fosiliferas analizadas, agrupadas en Neogenas y Paledgenas, de

acuerdo al promedio ponderado de sus caracteres foliares. La estimacion de los valores
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de los dos parametros climaticos mostrados en el diagrama se realizo sobre la base de un
andlisis de regresion simple entre la proyeccién ortogonal de cada sitio de la base de
datos en el vector ambiental correspondiente y 1os valores climaticos de cada sitio. De
acuerdo a estas proyecciones ortogonales, en la figura 2.2 se observa que las localidades
paledgenas se concentran en las posiciones mas hiimedas que las localidades nedgenas.
A partir de las ecuaciones de regresion asi obtenidas se calcularon los valores numéricos
de las variables paleoclimdticas para las tafofloras fosiles consideradas. En la tabla 2.3
se muestran las ecuaciones obtenidas para las temperaturas medias anuales obtenidas
con el modelo CLAMP3B (TMAIl) y CLAMP3B+BOLIVIA (TMA2), y las
precipitaciones medias de la estacion de crecimiento (PMC1 y PMC2), también
obtenidas con ambos modelos, los indices de determinacion y los errores estandar del

modelo.

RESULTADOS

Variacion de Ia temperatura media anual durante el Terciario

Los resultados de los modelos univariados (Tabla 2.2), utilizando como variable
independiente la temperatura media anual (TMA), arrojaron dos ecuaciones
significativas, tanto usando la base CLAMP3B como CLAMP3B+BOLIVIA. En ambos
casos se obtuvieron indices de determinacién de 0.9 y errores estandar de 2.2 °C. Las
Figuras 2.3 y 2.4 muestran la variacion de las TMA durante el Terciario del sur de
Sudamérica, de acuerdo al modelo univariado, usando la base de datos CLAMP3B (Fig.
2.3 A) y la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA (Fig. 2.3 B). En la figura 2.4 se

muestran la variacion de las TMA, de acuerdo al modelo multivariado, usando la base de
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datos CLAMP3B (Fig. 2.4 A) y la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA (Fig. 2.4 B). En
general, las tendencias y direcciones de cambio de las estimaciones de las temperaturas
son comparables para las dos bases de datos usadas y para los dos modelos de regresion
utilizados. Sin embargo, €l modelo univariado muestra, consistentemente, valores de
temperaturas mas altos que los obtenidos en el modelo muitivariado. El error estandar
del modelo univariado (2.2 °C) es mayor que el del modelo multivariado (1.9-2.1 °C,
Tablas 2.2 y .2.3).

En las figuras 2.3 y 2.4 se observa que las floras fosiles del Paleoceno, limite
Paleoceno/Eoceno y Eoceno inferior, entre 60-55 Ma. (Ligorio Mérquez, Y.ota-Coronel y
Cocholgiie), incorporadas en la Paleoflora Neotropical, muestran las mayores
temperaturas de todo el Terciario. De acuerdo al modelo multivariado (Fig. 2.4), con
menor error estandar, los valores oscilan entre 21.7° y 23.9 °C (CLAMP3B) y entre
22.1 y 24,8 °C (CLAMP3B+BOLIVIA).

Durante el Eoceno inferior a medio, entre 55 y 40 Ma., las tafofloras
correspondientes a la Paleoflora Mixta (Pichilenfu, Quinamavida, Laguna del Hunco,
Rio Turbio y Nirihuau miembro inferior) se asocian a un descenso sostenido de las
temperaturas, las cuales oscilan entre 17.2° y 18.4°C (CLAMP3B) y entre 16.8° y 18 °C
(CLAMP3B+BOLIVIA; Fig. 2.3 y 2.4). Los valores de temperatura obtenidos no
presentan diferencias significativas para las distintas paleofloras consideradas, pese a la
diferencia de edades entre ellas, resultado que sugiere un clima de gran estabilidad
térmica durante el desarrollo de las Paleofloras Mixtas.

Durante el limite Eoceno/Oligoceno a los 35 Ma., se observa el mas abrupto

descenso de las temperaturas, en la tafoflora Nirihuan miembro medio, caracterizada
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como flora Antartica, con valores que oscilan entre 14.7° y 15.3 °C, los minimos de todo
¢l Terciario.

Durante ¢l lapso Oligoceno superior y Mioceno inferior, entre 26 y 23 Ma., las
tafofloras de Cerro Las Aguilas y Navidad - miembro Goterones-Matanzas, ambas
adjudicadas a la Flora Mixta con Nothofagus, se asocian a valores de temperatura que
oscilan entre 15.2° y 16.1 °C, montos ligeramente inferiores a los exhibidos por las
Floras Mixtas del Eoceno.

Durante el Mioceno inferior a medio entre 21 a 13 Ma., las tafofloras de Los
Litres, Boca Pupuya y Potosi, incorporadas en la Paleoflora Subtropical, exhiben un
fuerte incremento de las temperaturas, Se observan algunas diferencias entre los
resultados del modelo univariado versus el modelo multivariade. El modelo
multivariado (Fig. 2.4) muestra un méximo de temperaturas, oscilando entre 21.3°y 22.2
°C, en la tafoflora de Potosi a los 13 Ma. En contraste, el modelo univariado (Fig. 2.3)
muestra un ascenso aun mas abrupto de las temperaturas en las tres tafofloras
mencionadas, culminando con valores maximos entre 25.4° y 25.7 °C en la tafoflora de
Boca Pupuya, alrededor de 15 Ma. En general, los resultados obtenidos con los dos
modelos y con las dos bases de datos muestran que los valores de temperatura asociados
a las tres tafofloras Subtropicales son equivalentes a los obtenidos para las tafofloras
calidas del Paleoceno.,

Finalmente, en el Mioceno superior, alrededor de 10 Ma,, en la tafoflora de
Jakakkota, también incorporada a la Paleoflora Subtropical, se observan valores de

temperaturas aigo inferiores a los mostrados anteriormente, oscilando entre 20.6° y 21.4
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°C para el modelo multivariado (Fig. 2.4) y entre 20.9° y 21.6 °C en ¢l modelo

univariado (Fig. 2.3).

Variacién de las precipitaciones durante el Terciario
Precipitacion media anual

Como se menciond en las metodologias, la precipitacion media anual (PMA) fue
calculada sobre Ia base de regresiones simples y utilizando la base de datos CLAMP3
(con cuatro variantes, CLAMP3A, CLAMP3A+BOLIVIA, CLAMP3B vy
CLAMP3B+BOLIVIA), ademas de la base de datos WILF.

Los resultados del andlisis de regresion, utilizando las cuatro base de datos
CLAMP, arrojaron indices de determinacion de 0.6 y errores estandar de La 0.5 cm., es
decir, los resultados no difieren significativamente entre si (Tabla 2.2). Los resultados
del analisis de regresion utilizando la base de datos de WILF muestran un indice de
determinacton de 0.8 y un error estandar de Ln 0.4 cm (Tabla 2.2). En contraste con las
bases de datos Clamp, los valores calculados con WILF son notablemente inferiores para
las floras del limite Paleoceno Eoceno (Fig. 2.5). Las diferencias observadas en los
valores obtenidos a particr de ambos modelos (CLAMP versus WILF) serian
significativamente diferentes, al comparar los errores estandar respectivos. Los errores
méximos de las estimaciones de PMA, para las localidades del Paleoceno superior al
Eoceno inferior, por ejemplo en Lota - Coronel, oscilan entre +132 cm. y -81.0 cm.(base
de datos CLAMP3A+BOLIVIA), y + 53.7 cm. y -37.5 cm, en la misma localidad (base

de datos WILF).
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En la figura 2.5 se muestran las estimaciones de las precipitaciones medias
anuales obtenidas con la base de datos WILF (cuadrados negros) y con la base de datos
CLAMP3A+BOLIVIA (circulos negros). Se observa en esta figura el fuerte contraste
entre los valores obtenidos con WILF y los casi el doble mayores obtenidos con
CLAMP3A+BOLIVIA, para las cinco Paleofloras del Paleoceno-Eoceno inferior. Para
las restantes tafofloras se obtuvieron valores cercanos y tendencias similares con ambos
modelos. Los montos de precipitaciones obtenidos para las cinco tafofloras del
Paleoceno-Eoceno inferior (Fig. 2.5) son los mis altos observados en el Terciario,
oscilando entre 87.2 cm. y 124.2 cm. para el modelo WILF y entre 153.7 cm. y 208.5
cm., para el modelo CLAMP3A+BOLIVIA. Una anomalia es observada en la localidad
de Quinamavida del Eoceno inferior, la cual exhibe valores entre 55.6 cm. (Modelo
WILF) y 88,1 cm. {modelo CLAMP3A+BOLIVIiA), inferiores en cerca de 100 cm. a los
obtenidos en las floras coetdneas de Pichileufu y Laguna del Hunco.

A partir del Eoceno medio, los valores de precipitacion decaen abruptamente
alcanzando montos minimos de 33.6 (WILF) y 53.4 (CLAMP3A+BOLIVIA) cm.
anuales, en el limite Eoceno/Oligoceno (Nirihnau miembro medio), a los 35 Ma.

En el Oligoceno superior se observa un incremento relativo de las
precipitaciones, con valores entre  52.2 (WILF) y 84.5 cm. (CLAMP3A+BOLIVIA) en
la localidad de Cerro Las Aguilas.

A inicios del Mioceno se observa un afin mas abrupto ascenso de las
precipitaciones, €l cual culmina con valores entre 89.2 cm. (WILF) y 109.9
cm.(CLAMP3A+BOLIVIA), en la localidad de Cerro Los Litres del Mioceno inferior.

Durante el Mioceno medio y superior las precipitaciones caen, culminando con valores
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minimos de 39.8 cm., en la localidad de Jakakkota del Mioceno superior (en torno a 10
Ma.), descenso equivalente al observado en el limite Eoceno/Oligoceno.
Precipitacién media durante la estacién de crecimiento

Como se menciond en la metodologia, la estimacion de la precipitacion media
durante la estacion de crecimiento (PMC) integra los montos de Jluvia de todos los
meses con temperaturas medias superiores a 10° C. Las floras del limite
Paleoceno/Eoceno, Ligorio Mérquez, Lota-Coronel y Cocholgiie, exhiben temperaturas
superiores a 10° C durante todo el aifio, razén por 1a cual la PMC es equivalente a la
precipitacion anual. Las restantes floras también exhiben estaciones de crecimiento
prolongadas, las cuales oscilan entre 9 meses para las floras Nirihuau-miembro medio,
Cerro Las Aguilas y Navidad-Goterones, y 11 meses para las tres tafofloras del Mioceno
medio y superior, Navidad Boca Pupuya, Potosi y Jakakkota.
Las estimaciones de PMC se calcularon sobre la base del modelo multivariado,
utilizando la base de datos CLAMP3B y CLAMP3B+BOLIVIA. Los resultados
obtenidos con la base CLAMP3B muestran valores del indice de determinacion de 0.7,
mientras que, usando CLAMP3B+BOLIVIA, el valor obtenido para el indice es de 0.8.
Los errores estandar son de 47.4 cm y 42.4 cm, respectivamente (Tabla 2.3). De estos
resultados se desprende que la adicidén de los datos de Bolivia al modelo CLAMP3B
otorga mayor precision a la estimacion de las precipitaciones (Tabla 2.3).
Los resultados obtenidos para las PMC con el modelo multivariado exhiben un fuerte
contraste con las estimaciones de precipitaciones anuales obtenidas con el modelo
univariado. Las PMC exhiben valores muy altos, en todos los casos superiores a las

precipitaciones medias anuales obtenidas con los modelos univariados, aunque las
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tendencias son equivalentes. En la literatura existe controversia acerca de la valoracién
de resultados obtenidos a partir d¢ metodos univariados o multivariados (Stranks &
England 1997, Wiemann et al. 1998, Wilf et al. 1999, Wolfe & Uemura 1999). Por
gjemplo, de acuerdo a los resultados publicados por Wiemann y colaboradores (1998),
las estimaciones de temperatura media anual y precipitacion media durante la estacién
de crecimiento, obtenidos a partir de modelos univariados y multivariados, difieren en su
capacidad de prediccidn, sobreestimando o subestimando los valores reales de dos
localidades de vegetacién actual

En la figura 2.6 se muestran los resultados obtenidos para las PMC con ambas bases de
datos. Durante ¢l limite Paleoceno/Eoceno valores maximos de 466.8 cm (Fig. 2.6 A,
modelo CLAMP3B) son observados ¢n la localidad de Ligorio Mérquez. Para las tres
floras analizadas durante este lapso, los valores sobrepasan los 250 cm (251.2-399.3 cm)
en los dos modelos utilizados (Fig. 2.6 A y B). Durante el Foceno se observa una
tendencia sostenida de disminucion de la precipitacion media de la estacién de
crecimiento, culminando con valores minimos entre 58.3 cm y 107.7 cm en el limite
Eoceno/Oligoceno, en la localidad de Nirthuan miembro medio. Se observan dos
tafofloras con comportamientos anémalos de 1a tendencia general de las precipitaciones
observadas durante el Eoceno. Uno de ellos se presenta en la tafoflora de Quinamavida,
con valores relativamente mas bajos (118.3 cm y 122.8 om, Fig, 2.6 A y B). En
contraste, la tafofiora de Rio Turbio exhibe valores relativamente mayores a los
observados en la tendencia general, los cuales oscilan entre 267.8 cm y 335.9 cm (Fig.

2.6 Ay B).
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Durante el Oligoceno se observa una muy leve tendencia hacia el aumento de las
precipitaciones la cual se revierte en ¢l Mioceno inferior, culminando con valores
equivalentes o menores z los observados en el limite Eoceno/Oligoceno, en la tafoflora
Cerro Los Litres, los cuales oscilan entre 56.9 -70.5 cm. (Fig. 2.6 A y B). La flora de
Navidad - miembro Boca Pupuya, del Mioceno medio, exhiben mayores niveles de
precipitacion media durante la estacién de crecimiento, con valores superiores a 100 cm
(135.1-166.1cm). Las tafofloras de Potosi y Jakakkota, del Mioceno superior, exhiben,
nuevamente, una tendencia de disminucién de las precipitaciones, con valores
equivalentes a los observados durante el Mioceno inferior (desde 67.0 cm hasta
106.9cm).
DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los elevados montos de precipitaciones y temperaturas estimados para las
tafofloras Ligorio Marquez, Lota-Coronel y Cocholgiie, del limite Paleoceno/Eoceno,
son concordantes con las condiciones climaticas tropicales-subtropicales inferidas de su
composicion floristica (Romero 1978, 1986, Troncoso et al. 2002, Volkheimer 1971).
Tal condicién ambiental es corroborada ademas con las reconstrucciones paleoclimdticas
llevadas a cabo al norte de la Peninsula Antartica, 1as cuales establecen condiciones de
clima muy himedo, cédlido y sin estacionalidad para este periodo (Dingle & Lavelle
2000, Dingle et al. 1998). De igual manera, los modelos paleovegetacionales del sur de
Sudamérica (Hinojosa & Villagrdn 1997, Troncoso & Romero 1998) muestran el
desarrollo de la Paleoflora Neotropical durante este lapso. Estas condiciones calidas
habrian imperado hasta latitudes australes, al menos hasta 46° S, latitud del registro

Ligorio Méirguez, el més austral analizado para el periodo (Tabla 2.1). Los valores de
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temperaturas medias anuales obtenidos para esta tafoflora (entre 24° - 25 °C), contrastan
draméticamente con los 8 °C de las temperaturas medias modernas registradas en el
drea (Di Castri & Hajek 1976) y son equivalente con las medias observadas en zonas
tropicales actuales, como por ejemplo, en la localidad amazdnica de San Gabriel do
Cachoeira, en el ecuador, con 24.4 °C (Lopez & Aceituno 1998). Adicionalmente, estos
valores de temperatura son mayores a los obtenidos en los océanos sobre la base del
5'%0, los cuales muesiran promedios anuales de 15 °C en mares profundos, durante el
limite Paleoceno/Eoceno (Maximo termal), en contraste con los valores de 8° a 12 °C
observados durante el Paleoceno superior (Zachos et al. 1993, Zachos et al. 2001). Por
otra parte, los valores de las temperaturas superficiales det mar (Zachos et al. 1993),
durante el maximo termal del Paleoceno-Eoceno, habrian alcanzado méximos gue
superan los 20 °C. Las temperaturas obtenidas para nuestras tafofloras, muestran que las
temperaturas continentales habrian sido mas altas que las ocednicas, evidenciando asi las
bondades del método fisiondmico-climatico para precisar el contraste entre los océanos
y los continentes.

De manera andloga a las temperaturas anuales, las precipitaciones medias anuales
obtenidas en nuestro trabajo, para las cinco tafofloras del limite Paleoceno/Eoceno y
Eoceno inferior (Fig. 2.5) muestran montos también elevados, cor méximos entre 198.4
y 208.6 cm., en las tafofloras de Laguna del Hunco y Lota — Coronel, respectivamente,
montos superiores a los observados en la actualidad a las latitudes entre 37° y 42° S,
drea en que se ubican ambas floras (Lopez & Aceituno 1998). Montos de precipitaciones
ain mas elevados para este mismo periodo se observan con mayor claridad en Ias

estimaciones de la PMC realizadas con métodos multivariados (Fig. 2.6). En este caso
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destacan las tres tafofloras del limite Paleoceno/Eoceno, Ligorio Marquez, Lota —
Coronel y Cocholgiie, por sus altos valores que sobrepasan los 400 c¢m anuales. Estos
montos son muy superiores a los observados en la actualidad en gran parte del 4rea de
los bosques templados lluviosos del sur de Chile, la regién con maxima precipitacion del
sur de Sudamérica donde se ubican estas floras (Armesto et al. 1996). Estos resultados
son concordantes con lo documentado para el lapso en las reconstrucciones de
paleoprecipitacién en Laguna del Hunco, por Wilf y colaboradores (2003), y en
Antértica (Dingle & Lavelle 2000, Dingle et al. 1998).

Durante el Eoceno inferior 2 medio, el descenso de los niveles de temperaturas y
de las precipitaciones medias anuales observado es consistente con el desarrollo de una
Paleoflora Mixta propuesto en los modelos paleovegetacionales (Hinojosa & Villagran
1997, Romero 1978, 1986, Troncoso & Romero 1998). Esta Paleoflora se caracterizaria
por una mezcla de taxa con requerimientos célidos y templados-frios y habria ocupado
las regiones de Patagonia y Chile central, persistiendo hasta el Mioceno temprano. El
descenso de las temperaturas observadas es consistente con las reconstrucciones del
8'°0 en registros marinos de Antértica (Dingle & Lavelle 2000, Zachos et al, 2001), los
cuales muestran descensos de hasta 12 °C a fines del Eoceno, en comparacion con el
limite Paleoceno/Eoceno.

Un sorprendente resuitado de nuestro anlisis es la similitud de los montos de
temperaturas anuales observados en todas las Paleofloras Mixtas del Eoceno infetior a
medio estudiadas (Quinamévida, Pichilenfu, Laguna del Hunco, Rio Turbio, Nirithuan
miembro inferior), tanto en los modelos univariados y multivariados como en las

diferentes bases de datos utilizadas. La estabilidad térmica registrada por la fisionomia
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foliar de estas Paleofloras del Eoceno pareceria ser consistente con la proposicién de
ecuabilidad climatica propuesta por Axelrod (1991) para las Floras Mixtas del sur de
Sudamérica. Esta ecuabilidad térmica es entendida por los autores como un régimen
homogéneo de temperaturas durante el afio, cercanas a 14°C, y baja amplitud térmica
entre los valores extremos. En contraste con este concepto de Axelrod (1992, 1991),
nuestros resultados muestran temperaturas medias anuales bastante superiores a 14 °C
(18°-20 °C). Por otra parte, en la Figura 2.7 graficamos las temperaturas medias del mes
mas frio versus las temperaturas medias del mes més clido. En esta figura se observan
apreciables diferencias entre las temperaturas medias extremas para las Paleofloras
Mixtas del Eoceno inferior a medio, en contraste con la escasa diferencia observada
entre las temperaturas extremas del limite Paleoceno/Eoceno. Lo que si se mantiene
homogéneo es la amplitud térmica, es decir, la diferencia entre las temperaturas frias y
célidas (Fig. 2.7). En conclusién, concordarian mejor con el concepto de ecuabilidad
térmica en el sentido de Axelrod (1991), las Paleofloras del limite Paleoceno/Eoceno, las
cuales muestran homogeneidad térmica y asimismo escasa amplitud de las temperaturas
extremas a lo largo del afio. Sin embargo, los montos promedios anuales son
extremadamente altos (22°-26°C).

Por otra parte, las precipitaciones durante ¢l periodo Eoceno inferior a medio
muestran una tendencia hacia la disminucién, més marcada en la tafoflora mas boreal
(Quinamévida) y en la mas joven, Nirthuau miembro inferior (Fig, 2.5 y 2.6). Esta
disminucion de las liuvias podria significar un anmento en la estacionalidad, Esto porque
para la Antartica han sido documentada evidencias de estacionalidad asociadas al

descenso de las temperaturas (Dingle et al. 1998). Temperaturas més bajas y mayores
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diferencias entre los valores extremos anuales, ya mostrados, y montos de
precipitaciones menores sugieren una probable estacionalidad de las precipitaciones, en
comparacién con las tafofloras del mixime termal del Paleoceno/Eoceno.

Desde el limite Eoceno/Oligoceno y Oligoceno, el abrupto descenso de las
temperaturas y de las precipitaciones anuales, documentado en este trabajo, es
consistente con el desarrollo de la Paleoflora Antértica postulada en los modelos
paleovegetacionales (Hinojosa & Villagran 1997, Romero 1978, 1986, Troncoso &
Romero 1998). El apreciable incremento de la amplitud térmica anual (Fig.2.7),
favoreceria el desarrollo de taxa adaptados a condiciones mas fifas y temperaturas
extremas, como es ¢l caso de Nothofagus, el taxén dominante de la Paleoflora Antértica.
En concordancia con estos resultados la reconstrucciones de las temperaturas oceanicas
con el 8”0 , muestran significativo descenso de las temperaturas globales (Zachos et al,
1993). Este deterioro climtico seria una consecuencia de la separacién de Australia y
Sudamérica, comienzo de la glaciacién antirtica este y el consecuente aumento del
gradiente ecuador-polo, factores que determinarfan el desplazamiento hacia el norte de
los cinturones climdticos del continente (Dingle et al. 1998, Flohn 1983, Hinojosa &
Villagrén 1997, Villagran & Hinojosa 1997, Zachos et al. 2001).

En el Oligoceno superior y Mioceno inferior, las tafofloras de Cerro Las Aguilas
y Navidad, miembro Goterones-matanzas, registran leve incremento de las temperaturas
y de las precipitaciones, resultado concordante con el desarrollo de Paleofioras Mixtas
con Nothofagus. Concordantemente, el registro de 50 de las temperaturas ocednicas
(Zachos et al. 2001) muestra un ascenso de las temperaturas durante este tiempo, con

valores equivalentes a los del Eoceno superior (evento de Calentamiento del Oligoceno
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Tardio). Si bien nuestras estimaciones muestran este calentamiento, los valores son
inferiores al del Eoceno superior, poniéndose en evidencia que ¢l clima continental no
fue tan céalido como el registrado en los océanos.

Desde el Mioceno temprano a medio, el ascenso sostenido de las temperaturas
documentado en este trabajo, culminando con niveles equivalentes a los observados del
optimo térmico del Paleoceno/Eoceno, es consistente con el desarrollo de la flora
Subtropical documentada en los modelos paleogeogrificos. Este  evento de
calentamiento del Mioceno medio habria tenido profundas consecuencias en Ia
composicién y estructura de la vegetacién de Chile central, como lo evidencian las
tafofloras de Cerro Los Litres y Boca Pupuya, las cuales muestran amplia dominancia
de taxa de distribucién Neotropical y de una disminucién ostensible de los taxa
templados-frios (Hinojosa 1996, Hinojosa & Villagran 1997, Troncoso 1991, Villagran
& Hinojosa 1997). Pese a las elevadas temperaturas que caracterizaron el periodo, los
montos de precipitaciones no alcanzaron valores similares a los registrados en los
momentos mas cdlidos del Paleoceno y Eoceno. Probablemente, la altitud de la
cordillera de los Andes ya interponian una barrera a las precipitaciones provenientes del
este. En la literatura se han documentado procesos de alzamiento en los Andes centrales
desde comienzos de Mioceno, alcanzando altitudes equivalentes a la mitad de las
actuales para el Mioceno superior (Gregory-Wodzicki 2000a, Vergés et al. 2001).

El calentamiento del Mioceno se registra a nivel global y las curvas de
palotemperaturas, reconstruidas con 8'°0, muestran que el Optimo climdtico se habria
producido entre los 15 y 17 Ma. (Zachos et al. 2001). En la costa de Chile central este

optimo climético se asocia a eventos transgresivos, asignados al lapso entre 19 y 10
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Ma, de acuerdo a Martinez-Pardo (1990). Segin este autor, las temperaturas
superficiales del mar habrian alcanzado maximos de 25 °C, valores equivalentes a
nuestras estimaciones que muestran valores oscilando entre 20.9°. y 25.7 °C.

Después del optimo climdtico del Mioceno medio, las temperaturas y
precipitaciones experimentaron descensos, asociados a un incremento de la diferencia
térmica entre temperaturas extremas (Fig, 2.7), condiciones consistente con el desarrollo
de floras Subtropicales xéricas, como los casos de las tafofloras de Potosi y Jakakkota de
Bolivia. Este enfriamiento, asociado a un contraste térmico, y el aumento de la aridez en
el sur de Sudamérica podrian ser una consecuencia del efecto combinado del
levantamiento final de los Andes y glaciacién de la Antartica oeste, Estos eventos
determinarfan una agudizacién del gradientes térmico ecuador-polo, vigorizacién del
Anticiclon Subtropical del Pacifico sur y de la surgencia de aguas frias de 1a corriente de

Humboldt. (Gregory-Wodzicki 20002, Hinojosa & Villagrédn 1997, Zachos et al. 2001).

Clima continental y Paleofloras Terciarias, una proposicién

Los resultados acerca del clima continental del sur de Sudamérica concuerdan, en
términos generales, con las reconstrucciones paleovegetacionales presentadas aqui
(Fig.2.1). Sin embargo, la mezcla de diferentes elementos fitogeograficos observadas en
todas las tafofloras, obliga a reformular y precisar la historia vegetacional terciara del
sur de Sudamérica , en funcién de la fitogeografia y paleoclima, a través de un breve
andlisis de la frecuencia de elementos fitogeogrificos de las tafofloras estudiadas
(Hinojosa & Villagrén 1997; Gayd et al 2003) y de las reconstrucciones paleoclimaticas

realizadas en este trabajo (Fig.2.8).
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Durante el Paleoceno, el como sur habria sido ocupado por una Paleoflora
Gondwinica, bajo condiciones climdticas tropicales, célidas Yy muy himedas. Esta
Paleoflora se caracterizaba por la mezcla de elementos fitogeogréficos (Australasiano,
Neotropical, Pantropical), distribuidos actualmente en regiones calidas del mundo. El
elemento austral — antdrtico estaba ausente. Desde comienzos del Eoceno hasta el
Eoceno medio el cono sur habria estado poblada por una Paleoflora Subtropical
Gondwinica, bajo condiciones climéticas algo menos calidas que la Paleoflora anterior
y un régimen de lluvias biestacional, con aportes de humedad proveniente tanto de
vientos del este como del oeste. Los elementos florales caracteristicos de esta Paleoflora
tienen actualmente distribucion Neotropical y Pantropical con una menor proporcién del
clemento Australasiano y una representacién muy baja del elemento Austral Antartico.
Desde finales del Eoceno hasta comienzos del Mioceno se conformaria una Paleoflora
Mixta, bajo condiciones climaticas mas frias y menos himedas que las imperantes
anteriormente, una consecuencia del enfriamiento global del clima provocado por la
glaciacion Antirtica. El rasgo mds relevante de la composicion fitogeogrifica de esta
Paleoflora reside en el aumento sustancial del elemento de distribucién actual Austral-
Antartica, aungue persisten proporciones equivalentes de los elementos calidos
Neotropical y Pantropical, y algo menores del elemento Amplio, hecho que nos lleva a
postular a esta flora como verdaderamente “Mixta”, es decir caracterizada por una
mezcla equiparada de elementos florales de distinta procedencia. Desde el Mioceno
inferior a superior, Chile central habria sido ocupada por una Paleofiora Subtropical
Nedgena, bajo condiciones climaticas relativamente mas calidas y lluviosas que en el

periodo anterior , aunque con tendencia hacia la sequia estival. El desarrollo de esta
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Paleoflora se correlaciona con un evento de calentamiento global, con aumento de las
temperaturas medias de hasta 5° C. Sin embargo, la creciente sombra de lluvia de los
Andes, con alturas al menos la mitad de las actuales (Gregory-Wodzicki 2000a),
probablemente ya estaba afectando negativamente la influencia de la lluvia procedentes
del este. En la composicion fitogeografica de esta Paleoflora destaca la dominancia de
elementos cilidos (Neotropical , Pantropical ¥ Australasiano), disminucién del elemento
Austral — Antértico y significativo aumento de elementos actualmente endémicos de los
bosques del sur de Sudameérica. Asi, esta Paleoflora exhibe un caracter mis “moderno”
en su composicion floristica con bastante cercanfa a la composicién fitogeografica de los

bosques actuales del sur de Sudamérica.
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FIGURAS
2.1.- Evolucion paleovegetacional, paleoclimatica y tecténica del Terciario del sur de
Sudamérica de acuerdo a Hinojosa & Villagran (1997). Se observa la sucesion espacial
y temporal de cuatros tipos de Paleofloras. Los colores distinguen los distintos tipos de
Paleofloras; SA: Sudamérica; AU: Australia; AN: Antartica. Flechas convergentes:
Union de continentes; Flechas divergentes: Separacion de Continentes. GAE:
Glaciacion de la hoja este de Antirtica y GAW: Glaciacion de la hoja oeste de

Antartica.
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Figura 2.2. Anélisis de correspondencia candnica utilizando la base de datos CLAMP3B
y situando las 15 localidades fosiliferas analizadas. La temperatura media anual tiene un
r (canonico) de 87% con el eje 1; la precipitacion media de la estaciéon de crecimiento
tiene un r (canénico) de 71% con el eje 2. La asociacién entre morfologia foliar y
variables ambientales, fue significativa con p= 0.001, Prueba de Monte Carlo; r= 0.68,
p<0.0001, con un a 0.001; Prueba de Mantel.
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Figura 2.3. Variacion de la temperatura media anual a través del Terciario del sur de
Sudamérica, de acuerdo al modelo univariado. A.- Estimaciones obtenidas usando la
base de datos CLAMP3B. B.- Estimaciones obtenidas usando la base de datos
CLAMP3B+BOLIVIA. Las barras indican el intervalo de confianza al 95%.
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Figura 2.4. Variacién de la temperatura media anual a través del Terciario del Sur de
Sudamérica, de acuerdo al modelo multivariado. A.- Estimaciones obtenidas usando la
base de datos CLAMP3B. B.- Estimaciones obtenidas usando la base de datos
CLAMP3B+BOLIVIA. Las barras indican el intervalo de confianza al 95%.
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Figura 2.5. Variacion de la precipitacién media anual a través del Terciario del sur de
Sudamérica, de acuerdo al modelo univariado y usando como variable dependiente el Ln
del drea foliar, de acuerdo a las bases de datos CLAMP3A+BOLIVIA (circulos negros)
y WILF (cuadrados negros). Las barras representan el intervalo de confianza al 95% (los
intervalos son diferentes ya que fueron obtenidos a partir de logaritmos).
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Figura 2.6. Variacién de la precipitacion media de la estacién de crecimiento a través del
Terciario del sur de Sudamérica, de acuerdo al modelo multivariado. A.- Estimaciones
de acuerdo a la base de datos CLAMP3B. B.- Estimaciones de acuerdo a la base de
datos CLAMP3B+BOLIVIA. Las barras representan el intervalo de confianza al 95%.
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Figura 2.7. Temperaturas medias del mes mas frio (TMMF, circulos blancos, y TMMFa,
cuadrados negros) y del mes més calido (TMMC, circulos negros) a través del Terciario
del sur del Sudamérica. Las barras de error representan el intervalo de confianza al 95%.
Los valores fueron obtenidos a partir del anélisis de correspondencia canénica (TMMF y
TMMC) y de acuerdo a Wolfe (TMMFa, comunicacidn personal)
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Figura 2.8. Distribucién de clementos fitogeogrificos en las tafofloras terciarias
consideradas en este trabajo. PGO: Paleoflora Gondwénica occidental; PSG: Paleoflora
Subtropical Gondwanica; PM: Paleoflora Mixta; PSN: Paleofloras Subtropical Nedgena.
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CAPITULO 3

PALEOFLORAS MIXTAS DEL TERCIARIO DE SUDAMERICA::
(ECUABILIDAD TERMICA O SUBTROPICOS CON AUSENCIA DE
CORDILLERAS ?

RESUMEN
El desarrollo de Tafofloras Mixtas durante el Terciario de Sudamérica ha sido

explicado por posibles cambios en los requerimicntos climdticos de sus taxa
componentes o por una estabilidad térmica (“clima ecuable™) del ambiente en el que
estas floras se desarrollaron. En este trabajo se somete a refutabilidad ambas hipdtesis a
través de un analisis de la fisionomia foliar de las especies fosiles y actuales (presentes
en Chile) del género Nothofagus y el anilisis fisiondmico — climético de las morfo —
especies lefiosas presentes en ocho tafofloras mixtas del Terciario del sur de Sudamérica.
Los resultados muestran que las morfologias foliares de los taxa fosiles de Nothofagus se
distribuyen en un dmbito climdtico mas amplio que las especies actuales presentes en
Chile, lo que podria ser interpretado como diferencias en sus respectivos requerimientos
climéticos. A partir del anilisis fisionémico — climitico de las Tafofloras Mixtas, los
resultados muestran que la invocacién de estabilidad térmica no es suficiente para
explicar el desarrollo de floras de mezcla, debido a que este parametro no es capaz de

discriminar entre las floras Mixtas y otras floras terciarias del sur de Sudamérica. Asi, se




propone que la ocurrencia de floras de mezcla en el sur de Sudamérica estuvo
posibilitada por la existencia de un clima subtropical con influencia de dos regimenes
hidricos, los vientos del este de fuente amazénica y vientos del oeste de las latitudes
templadas, bajo condiciones de temperaturas relativamente cilidas y himedas,
imperantes durante gran parte del Terciario. Este escenario climatico no tiene andlogos
actuales y fue posible porque los Andes aim no gjercian un severo efecto de sombra de

Tluvia en los sistemas climaticos que controlan las Huvias del sur de Sudamérica.

INTRODUCCION

Los estudios paleobotinicos del perfodo Terciario del sur de Sudamérica (Berry
1925, 1928, 1938, Dusén 1916, Engelhardt 1891, Hinojosa 1996, Menéndez 1971,
Troncoso 1991, Troncoso 1992, Troncoso et al. 2002) han permitido el desarrollo de
varios modelos paleovegetacionales (Hinojosa & Villagran 1997, Romero 1978, 1986,
Troncoso & Romero 1998, Volkheimer 1971) ¥y en todas estas reconstrucciones destaca,
como un rasgo comiin, la sucesion de diversas Paleofloras a lo largo del Terciario. Asi,
se han descrito cuatro grandes Paleofloras, floristica y climéiticamente distintas entre si:
Neotropical, Mixta, Antirtica y Subtropical. El recambio temporal entre estas
Paleofloras ha sido relacionados a los eventos tecténicos y cambios climéticos que
caracterizaron el Terciario de Sudamérica, entre otros, el desmembramiento del
Gondwana occidental, la glaciacidn de la Antdrtica y el levantamiento de los Andes

(Hinojosa & Villagrén 1997).
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Entre las Paleofloras terciarias descritas, destaca por su gran amplitud temporal y
espacial la asi llamada Paleoflora Mixta, definida por Romero (1978, 1986) como una
formacién de bosque cuya composicién floristica exhibe una mezcla de taxa de distintos
origenes fitogeograficos y requerimientos ecoldgicos. Sus componentes pertenecerian a
linajes de distribucién actual tanto Neotropical como Austral-Antértica. Esta Paleoflora
Mixta se registra en Antirtica, en el limite Paleoceno/Eoceno (~55 M.a; Dusén 1916).
Durante el Eoceno expande hacia el continente sudamericano, ocupando toda el 4rea al
sur de 30°S. Durante el Oligoceno se restringe a la regién subtropical chileno-argentina,
mientras que en el Mioceno ocupa la costa Pacifica de Chile central (Hinojosa 1996,
Hinojosa & Villagran 1997, Romero 1978, 1986, Troncoso 1991, Troncoso & Romero
1998). Con posterioridad gl Mioceno no se han documentado otras Tafofloras Mixtas en
el registro fosil de Sudamérica.

Recientemente, un estudio focalizado en la estructura floristica de las Paleofloras
Mixtas (Troncoso & Romero 1998), ha permitido la distincién de varias sub-unidades,
de acuerdo al espectro de especies y sus abundancias relativas en la vegetacién. Una de
estas sub-unidades comresponderia a la denominada “Paleoflora Mixta sin Nothofagus”,
caracterizada por la preponderancia del elemento tropical-subtropical y representacion
marginal del elemento austral-antértico, como se desprenderia de la presencia restringida
a polen fosil del principal indicador subantértico, Nothofagus. Otra sub-unidad,
denominada “Paleoflora Mixta con Nothofagus”, ha sido caracterizada por la presencia
del elemento tropical-subtropical asociado a una mayor representacién local de
Nothofagus, como se desprende del registro de improntas foliares de este taxén en los

afloramientos. En ambos tipos de Paleofioras Mixtas destaca la sbundancia de las
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familias Sapindiceas y Anacardifceas. Finalmente, se han distinguido Paleofloras
Mixtas caracterizadas por la preponderancia de taxa templados-frios y ausencia de
Sapindaceae,

Se han postulado varias hipétesis para explicar el desarrollo de Paleofloras
Mixtas en el sur de Sudamérica. Asi, en primera instancia, ellas fueron interpretadas
como resultantes del proceso tafonémico, es decir, en una misma cuenca de depositacic’n;
habrian fosilizados restos de vegetales procedentes de distintos escalones altitudinales Y,
por ende, componentes de distintas unidades de vegetacién (Dusén 1916, Menéndez
1971, Volkheimer 1971). En otras palabras, las existencia de floras mixtas seria un
artefacto del proceso de fosilizacién. Sin embargo, la amplia extensién temporal y
espacial de las floras mixtas, Ias cuales han ocupado un amplio rango de condiciones
topograficas del sur de Sudamérica en el pasado, por mas de 23 Ma., llevaron a Romero
(1978) a proponer que estas floras habria evolucionado in situ en el sur de Sudameérica,
como una unidad de vegetacién caracteristicamente conformada g partir de linajes
creticicos, enriquecidos por el aporte de nuevos elementos templado-frios, procedentes
de Antértica, elementos calidos, procedentes del Neotrépico, y elementos endémicos
diferenciados en el sur de Sudamérica. La coexistencia de esta mezcla de elementos
fitogeogréficos, adaptados actualmente a distintas zonas biogeograficas, llevaron al
autor a postular que, probablemente, los requerimientos ecofisiologicos de los taxa
fésiles no habrian sido equivalentes a los observados en sus andlogos modernos.
Recientemente, Troncoso y Romero (1998) propusieron que la prevalencia de un clima
de caracter subtropical explicaria la caracteristica mezcla de elementos fitogeogréficos

de las paleofloras mixtas.




62

Por otra parte, Axelrod y colaboradores (1991) propusieron que la existencia de
tafofloras mixtas, durante el Terciario de Sudamérica, habria sido determinada por la
homogeneidad térmica imperante durante gran parte del periodo. Estos autores entienden
la uniformidad térmica como la prevalencia de temperaturas mésicas ¥y con poco
contraste anual. Proponen un indice que permitiria evaluar esta condicion, definida como
“ecuabilidad” (M): Los valores del indice que indicaria méxima ecuabilidad (M=100}
corresponderia a climas con temperatura media anual de 14°C y una oscilacién térmica
de 0°C durante el ciclo anual {(Axelrod 1992). Dada esta condicién térmica, establemente
mésica, seria posible la superposicién de los rangos de tolerancia de taxa con distintos
requerimientos en una misma drea geogréfica, condicién que se expresaria en una flora
con carcter fitogeograficamente mixto. En la actualidad, existirian en diferentes
regiones del globo, climas que se acercan a una ecuabilidad térmica (M>50), de acuerdo
a la definicién de Axelrod (1992). Asi, por ejemplo, en la costa de California; México;
Papua-Nueva Guinea; este de Himalayas; Nueva Zelandia; y este de Australia. Los
bosques de todas estas regiones se caracterizarian por sus floras de mezcla (Arroyo et al.
1995, Axelrod 1992, Axelrod et al. 1991).

Si aplicamos el concepto de ecuabilidad térmica a la vegetacion chilena,
calculando los indices de equabilidad a lo largo de la costa de Chile, se obtiene un
amplio rango de situaciones ambientales que quedan incluidas en un 4mbito
térmicamente homogéneo. En el diagrama de la Fig. 3.1 se muestran los resultados de
este célculo y se observa que existen condiciones de ecuabilidad térmica (M>60) a lo
largo de, practicamente, todo el territorio chileno. Pese a ello, el contraste vegetacional

dentro de esta zona “ecuable” es enorme, incluyéndose en el ran 0, formaciones
20,
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vegetales dridas e hiperaridas, al norte de 30° S; bosques escleréfilos y deciduos con
Nothofagus, entre 30° y 38° S; bosques templados-lluviosos, con distintas estructuras
floristicas, desde 40° S hasta el extremo austral del continente (Schmithiisen 1956). En
lo que respectz a la composicién fitogeogréifica caracteristica de estas formaciones
vegetales, también existe heterogeneidad. Las formaciones aridas, al norte de 30° S, se
caracterizan por la dominancia del elemento Neotropical, En contraste, las formaciones
hiperhimedas al sur de 44° S, se caracterizan por la predominancia del elemento
subantartico. El 4rea intermedia, es decir la porcién de Chile central situada entre 30° y
44°S, se caracteriza por una mezcla de elementos fitogeograficos de procedencia tanto
Neotropical como Antértica (Villagrin & Hinojosa 1997). Schmithiisen (1956) define
esta zona como la transicién entre los Reinos florales Antartico y Neotropical en el
continente de Sudamérica.

De acuerdo a Villagrin y colaboradores (Villagran 1995, Villagrén & Hinojosa
1997), dentro de esta zona transicional de Chile central-sur, el area correspondiente 2 la
interfase entre los climas mediterrdneo y templado (36-43° S) es donde se encuentran
proporciones més equiparadas de elementos fitogeograficos de distinta procedencia. Al
norte de 36° S tiende a aumentar la proporcién de los elementos Endémico chileno y
Neotropical, mientras que al sur de 40° S se incrementa la proporcién del elemento
Austral — Antértico. Considerando esta distribucién fitogeogréfica a lo largo de Chile, se
llevo a cabo un anélisis de correspondencia candénica (Fig. 3.2) en que se relaciona el
espectro de elementos de cada grado de latitud con variables climiticas, El diagrama de
la Fig. 3.2 muestra tres agrupaciones dispuestas en distintos ambitos, de acuerdo a dos

parametros climéticos principales, la temperatura media annal y la precipitacion de
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verano : a) floras al norte de 30° S; b) floras distribuidas entre 30° y 41° S y c) floras al
sur de 41° 8. Las floras al norte de 30° S se agrupan en el extremo célido y seco del
diagrama; en contraste, las floras sitnadas al sur de 41° S se disponen en el extremo
hiimedo y frfo del diagrama. Las floras situadas entre 30° y 41° S se disponen cercanas a
la interseccidn de ambos ejes. De acuerdo a Van Husen (1967), el area entre 30° y 41° S
corresponderia a dos zonas climdticas: templado - Huviosa, con sequia episddica de
verano, y mediterrdnea, con Huvias invernales y sequias regulares de verano. El limite
polar de la zona con clima mediterrineo en Chile corresponderia a los 38° S, limite de]
subtrépico en el sur de Sudamérica.

De acuerdo a los antecedentes discutidos, es posible plantear l?s siguientes
hipétesis para explicar ¢l desarrollo de floras mixtas en el Terciario de Sudamérica,
1) Si las ltamadas Paleofloras Mixtas se desarrollaron bajo condiciones de temperaturas
“ecuables” (M>50) y precipitaciones de verano similares a las de Chile centro-sur (Fig.
3.2), las caracteristicas fisiondmico-foliares de los taxa de las paleofloras de este tipo
analizadas deberfan mostrar valores estimados de temperaturas y precipitaciones que no
difieren significativamente entre si; en otras palabras, los parametros climdticos
inferidos del andlisis fisionomico-foliar no deberian variar sustancialmente en relacién
con la edad ni la posicién geografica de las paleofloras analizadas.
2) Si las tolerancias ecoldgicas de los taxa componentes de las llamadas Paleofloras
Mixtas eran distintos de sus linajes homologos actuales, los parametros climaticos
asociados a la fisionomia foliar de los linajes fosiles deberian diferir significativamente
de los observados en sus descendientes modemos. Esta hipdtesis serd puesta a prueba

examinando el comportamiento del taxon subantartico actual mas abundante en las
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floras mixtas terciarias, el género Nothofagus. Si la hipétesis es correcta, las morfo-
especies fosiles deberian asociarse a rangos climaticos distintos a os que exhiben las
especies modemas del -género.

El propésito de este trabajo es poner a prueba ambas hipétesis sobre 1a base de un
analisis fisionémico foliar de ocho tafofioras mixtas del Terciario de Sudamérica. Las
estimaciones de temperaturas y precipitaciones se realizaron sobre la base de modelos
actualisticos que relacionan la fisionomia foliar y el clima en distintas regiones del
mundo. Las estimaciones paleocliméticas se realizaran usando modelos univarados y
multivariados que relacionan la fisionomia foliar de las improntas fosiles con Ias bases

de datos actuales.

METODOS
Tafofloras Mixtas (Tabla 3.1):

Todas las tafofloras utilizadas en este trabajo han sido adjudicadas a 1Ia
Paleoflora Mixta y abarcan el periodo que se extiende entre alrededor de 53 a 15
millones de afios, es decir, desde el Eoceno inferior al Mioceno superior. Corresponden
a yacimientos de Chile y Argentina e incluyen el territorio que se extiende entre las
latitudes 33° a 51° S, En la tabla 3.1 se listan estas tafofloras y se indican sus
coordenadas geogréficas, cardcter fitogeogrificos, edad geoldgica (absoluta y/o relativa),
autores y numero de taxa analizados. Los caracteres foliares de estas tafofloras fueron
medidos directamente en especimenes de las colecciones del Laboratorio de Palinologia
de la Universidad de Chile y de la Universidad de Buenos Aires; colecciones

paleobotanicas de los Museos de Historia Natural de Santiago, Chile; Museo Bemnardino
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Rivadavia, Buenos Aires Argentina; Museo de paleobotanica de la Universidad de
Concepcion. Ademas se usaron los valores numéricos proporcionados en la descripcion
de fosiles de la literatura.
Analisis fisionémico — foliar moderno

Este analisis se basa en la correlacién entre caracteres morfolégicos de las hojas de
angiospermas lefiosas con variables climéticas que consideran temperatura y humedad. Por
¢jemplo, ¢l porcentaje de hojas con borde entero, se relaciona positivamente con las
temperaturas medias anuales, mientras que el tamafio foliar exhibe la misma relacién con
las precipitaciones. Esta relacion entre el clima y vegetacién actual serfa el andlogo
modemo para la inferencia del paleoclima de una regién, a partir de una asociacién de
hojas fosiles (Bailey & Sinnot 1916, Dilcher 1973, Dolph & Dilcher 1979, Kovach &
Spicer 1996, Sinnott & Bailey 1915, Wiemann et al. 1998, Wolfe 1971, 1979, 1993).
Usando la relacion actual entre clima y vegetacién, se han propuestos modelos numéricos
que permiten estimar la temperatura y Immedad, del paleoclima a partir de las improntas
foliares fosiles. Estos métodos se basan en andlisis univariados y multivariados, entre
caracteres foliares actuales y sus respectivos climas, y la posterior incorporacion de los
datos foliares de los taxa fosiles en las ecuaciones de regresion obtenidas. La base de datos
actual mas conocida corresponde a CLAMP3 (Climate-Leaf Analysis Multivariate
Program) propuesto por Wolfe (1993), basada en una coleccion de datos vegetacionales y
climéaticos de Norte América y Asia. Esta base de datos ha sido sucesivamente enriquecida
con datos en tres nuevas versiones. En este trabajo utilizamos la tercera y mas moderna
versién, consignada con la sigla CLAMP3. En algunos analisis hemos utilizado toda la

coleccion de datos contenida en CLAMP3 (173 localidades) y hemos consignado esta
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operacion como CLAMP3A. Esto para diferenciarla de otros analisis en que hemos usado
una version de CLAMP3 restringida, que excluye los datos de las localidades con
temperaturas muy frias y bajos montos de precipitacién, por considerarla més adecuado en
la expresi6n del clima maritimo de Sudamérica, y que hemos consignado como CLAMP3B
(144 localidades). Otra de la base de datos es la de Wilf y colaboradores (1998), la cual
incluye 73 localidades de Norte, Centro y Sur América ademas de Africa, y que hemos
consignado con la sigla WILF. Finalmente, Gregory-Wodzicki (2000b) incluye en la base
de datos CLAMP3 la informacién de clima y caracteres foliares procedentes de 12
localidades bolivianas. En nuestros anélisis hemos considerado también esta base de datos
en dos versiones: CLAMP3A + BOLIVIA (181 localidades) y CLAMP3B + BOLIVIA
(156 localidades).

Inferencias Paleoclimaticas

Como se dijo anteriormente, los caracteres foliares utilizados en los andlisis fueron
medidos directamente en cuatro de las tafofloras incluidas en el estudio. Para las cuatro
tafofloras restantes, los caracteres foliares fueron tomados de la literatura y
complementados, en las localidades argentinas de Laguna del Hunco y Pichileufu, con
mediciones directas de las colecciones paleobotinicas de Buenos Aires, Argentina.

En las localidades en que se disponia de abundante material fosil para las
mediciones de los caracteres foliares, como es €l caso de Cerro Las Aguilas, cuando las
hojas presentaban valores de areas foliares limitrofes entre dos clases de tamafio contiguas,
la clasificacién de tamafio de la hoja considerd ambas categorias. Esta correccién de
tamafios se realiz6 siguiendo los criterios de Greenwood (1992) y Gregory-Wodzicki &

MclIntosh (1996), quienes sugieren la necesidad de incorporar los errores que surgen de la
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subestimacion de las hojas fosiles més pequefias (equivalentes a la hojarasca actual), en
comparacion con las hojas mas grandes del dosel. Esta correccién de tamafios no fue
posible realizarla en aquellas improntas descritas en la literatura, ni tampoco en nuestras
mediciones en colecciones de museo. Esto debido al “sesgo de coleccién”, que privilegia
las muestras mejor preservadas, es decir, las de tamafio mayor o de formas, a expensas del
material pequefio, fragmentario y/o comiin (Gregory-Wodzicki et al. 1998, Taggart &
Cross 1990).
Meétodos univariados

Las regresiones lineales para €l calculo de las temperaturas medias anuales
(TMA) fueron calculados sobre la base de los valores porcentuales de hojas con borde
entero y los valores climaticos de dos series de datos: Serie 1 (TMA1), utilizando la base
de datos CLAMP3B. Serie2 (TMA2), utilizandoe la base de datos
CLAMP3B+BOLIVIA. Las regresiones lineales para la obtencién de las precipitaciones
medias anuales (PMA) fueron calculados sobre la base de los tamafios foliares y los
valores climaticos procedentes de cinco series de datos: Serie 1 (PMAL1), considerando
la base de datos CLAMP3A. Serie2 (PMA2), utilizando la base de datos
CLAMP3A+BOLIVIA. Serie 3 (PMA3), utilizando la base datos CLAMP3B. Serie 4
(PMAA), utilizando la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA. Serie 5 (PMAS5), utilizando
la base de datos WILF. Las ecuaciones obtenidas, indices de determinacién, error
estandar del modelo y las bases de datos utilizadas se muestran en la tabla 3.2. La
obtencion de los valores de paleotemperatura y paleoprecipitaciones para las 8 tafofloras
consideradas, fueron inferidos reemplazando en las ecuaciones los valores medidos de

porcentaje de hojas con borde entero y el drea foliar de las improntas fosiles,
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Métodos Multivariados

Tedricamente, los métodos multivariados serian mas adecuados para describir Ia
relacién entre caracteres foliares y variables ambientales, considerando que los distintos
caracteres foliares podrian responder en forma diferencial a una o mds variables
ambientales (Gregory-Wodzicki 2000b). Los modelos multivariados més comtinmente
usados corresponden a regresiones miiltiples (Jacobs 1999, Wiemann et al. 1998, Wing
& Greenwood 1993) y anélisis de gradiente. Entre estos #ltimos frecuentemente se usan
andlisis indirectos, como anilisis de componentes principales y andlisis de
correspondencia  (Jacobs 1999, Wolfe 1993), o directos, como andlisis de
correspondencia canénica (Gregory-Wodzicki 2000b, Herman et al. 1996, Wiemann et
al. 1998, Wolfe 1995). En este trabajo hemos aplicado un analisis de correspondencia
canonica (CCA) a la base de datos CLAMP3B y CLAMP3B+BOLIVIA, considerando
31 caracteres foliares y distintas variables de temperatura y humedad. Los caracteres
foliares considerados son: presencia de hojas lobadas, ausencia o presencia de bordes
dentados, tipos de dientes, tamafios foliares, tipos de apice y base, relacién entre el largo
y el ancho de Ia hoja y forma foliar. Las variables climaticas sobre las que se aplicéd
CCA, considerando la base de datos CLAMP3B, fueron once. Entre ellas, las méis
relevantes, y que se muestran en los resultados, son la temperatura media annal (TMA),
temperatura media del mes mas frio (TMF), temperatura media mes mas c4lido (TMC),
la precipitacion de los tres meses consecutivos mis secos (PMS) y la precipitacion
media de la estacién de crecimiento (PMC), es decir, el monto de precipitaciones

durante los meses en que la temperatura media es ignal o superior a 10 °C, Una segunda
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seric de andlisis de correspondencia candnica se aplicé a la base de datos
CLAMP3B+BOLIVIA, utilizando ocho variables climticas (temperatura media anual,
temperatura media mes mas célido; temperatura media mes mas frio; niimero de meses
de la estacién de crecimiento; precipitacién media durante la estacién de crecimiento;
precipitacién media mensual durante la estacién de crecimiento; precipitacion de los tres
meses consecutivos mas hiimedos y precipitacién de los tres meses consecutivos mdas
secos). El andlisis de comrespondencia canénica fue efectuado con el programa
CANOCO version 4 para Windows (Ter Braak & Smilauer 1998). La significancia
estadistica de Ia relaciéon morfologia foliar y variables ambientales se obtuvo a través de
la prueba de Monte Carlo y paralelamente con la prueba de Mantel (capitulo 2). El
calculo de los valores de cada variable ambiental se realizé sobre la base de un anilisis
de regresion simple entre la proyeccién ortogonal de cada sitio de la base de datos en el
vector ambiental correspondiente, y los valores climaticos de cada sitio fosilifero. A
partir de las ecuaciones de regresion obtenidas se calcularon los valores de las variables
paleocliméticas para las tafofloras fosiles consideradas. En la tabla 3.3 se muestran las
ecuaciones obtenidas para los distintos pardmetros de temperatura y precipitacion,
indices de determinacion, error estindar del modelo y las bases de datos utilizadas,
Anilisis fisionomico de Nothofagus

El andlisis fisionémico de Nothofagus se realizé en las especies actuales y
fosiles. Se consideraron 10 especies del género presentes actualmente en Chile. Se
evaluaron 29 caracteres foliares, que consideran el tipo de diente, drea foliar, tipo de
apice, base, relacién largo y ancho, y forma. Los caracteres foliares, de las especies

actuales, se regisiraron en muestras provenientes preferentemente de la Cordillera de Ia
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Costa de Chile, abarcando un rango latitndinal desde 32° a 55° S. Los valores de los
caracteres de Nothofagus actual fueron obtenidas a partir de la digitalizacion de
especimenes conservados en el Herbario de la Universidad de Concepciodn, Chile y de
material fresco colectado en las localidades de Chile central-sur: Parque Nacional La
Campana; Reserva Nacional Los Ruiles; Reserva Nacional Los Queules; Parque
Nacional Nahuelbuta y Monumento Nacional Alerce Costero. El tamafio foliar yla
reiacion largo: ancho de la hoja fueron medidos directamente en 5-20 hojas por muestra,
utilizando el programa Sigmascan v.5. El registro de los restantes caracteres se obtuvo
directamente de las muestras de herbario y frescas mencionadas con anterioridad. El
total de muestras de registros foliares de Nothofagus analizado fue de 890. La variacion
morfoldgica de las hojas de Nothofugus actuales fue posteriormente comparada con la
variacién morfolégica del registro fosil del género en las floras Mixtas, a través de nn
andlisis de correspondencia (Ter Braak & Smilauer 1998). Una vez obtenida las
posiciones en que se distribuyen los taxa de Nothofagus actuales y fésiles en los eje det
andlisis de correspondencia, se realizé un analisis de conglomerados y el resultado es
presentados en la forma de un dendrograma. El limite de significancia {a=0.05) de este
dendrograma, se obtuvo a partir de una analisis de re-muestreo con reemplazo
(Boostrap), de los valores de cada taxa en los primeros 4 ejes de correspondencia. El

numero de permutaciones usadas fue de mil.




73

los cuales oscilan entre 19.4 °C y 20.7 °C. Posteriormente, desde el Eoceno med:io a
superior (40 a 43 Ma.), se observa un leve descenso de las temperaturas, registrado en
las floras Mixtas con Nothofagus de Rio Turbio y Nirihuau, con temperaturas que
oscilan entre 17.8 °C y 18.5 °C. Desde inicios del Oligoceno hasta el Mioceno inferior
(23-39 Ma.) se observa una tendencia de descenso de las temperaturas, cnlminando con
valores minimos entre 16.2° y 16.9 °C en las tafofloras mixtas con Nothofagus de Cerro
Las Aguilas y Navidad-Goterones, con valores cerca de 3 °C inferiores a los registrados
en el Eoceno superior. Finalmente, a partir del Mioceno inferior hasta el Mioceno
superior (23 y 10 Ma.) se registra un muy notable aumento de la TMA, en la localidad
de Navidad-Boca Pupuya, con temperaturas entre 254° y 25.7 °C, los méximos
obtenidos para las floras mixtas del todo el Terciario. La diferencia de temperatura entre
los dos miembros de la formacién Navidad, Goterones y Boca Pupuya es de casi 9° C.,
mayor que la diferencia méxima de 7 °C documentada para la #iltima glaciacién en
Chile, entre el dltimo méximo glacial a los 14.600 C'* A.P. y el Holoceno en que
vivimos (Denton et al. 1999, Heusser et al. 1999, Moreno ¢t al. 1999).

Los resultados obtenidos con el modelo multivariado (Fig. 3.4) muestran las
mismas tendencias obtenidas por el modelo univariado, aunque con valores de
temperatura algo més bajos. Asi, las tres floras Mixtas sin Nothofagus del Eoceno
temprano y una flora mixta con Nothofagus del Eoceno medio, exhiben valores que
fluctian entre 17.3° y 18.4 °C, Desde finales del Eoceno hasta ¢l Mioceno inferior, las
tafofloras de Nirihuau, Cerro Las Aguilas y Navidad-Goterones, todas ellas floras mixtas

con Nothofagus, muestran un sostenido descenso de las temperaturas que culminan con
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valores minimos de 15.7 °C de Navidad-Goterones, es decir airededor de 2.4 °C mas
baja que las det Eoceno medio.

Entre 23 a 10 Ma., durante el Mioceno inferior a superior, la tafoflora de
Navidad-Boca Pupuya, muestra un sustancial aumento de las temperaturas, culminando
con 21.5 °C, es decir, cerca de 6° C mds altas que las observadas en el Mioceno inferior.
Estos elevados valores de temperatura no tienen correspondencia con los encontrados en
ninguna de las floras mixtas terciarias anteriores y son equivalentes a los niveles
asociados a la Paleoflora Neotropical del Paleoceno {Capitulo 2, esta Tesis).
‘Temperatura media del mes mas frio

Las estimaciones de la temperatura media del mes mds frio (TMF), utilizando el
modelo multivariado (Tabla 3.3), exhiben un indice de determinacién de 0.8 y errores
estandar de 3.6° (CLAMP3B) y 3.8 °C (CLAMP3B + BOLIVIA). En la figura 3.5 se
muestran los resultados obtenidos para ambas bases de datos ya que, a pesar de las
tendencias equivalentes, difieren los valores estimados. En la figura 3.5 se muestra que
las 5 localidades del Eoceno con floras de mezcla muestran estimaciones de TMF de
8.9° y 108 °C para CLAMP3B) y 10.1° y 11.8 °C, para el modelo
CLAMP3B+BOLIVIA. Durante el Oligocene superior y Mioceno inferor, las
temperaturas asociadas a las floras mixtas con Nothofagus experimentan un descenso
notable, con valores minimos que oscilan entre 6.7° C y 8.5 °C. Durante el Mioceno
inferior y superior se observa un nuevo y significativo aumento de las temperaturas,
culminando con valores de hasta 15.0° (CLAMP3B) y 159 °C

(CLAMP3B+BOLIVIA), en la localidad de Navidad-Boca Pupuya.
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Temperatura media del mes mas calido

La estimacion de la temperatura media del mes mias calido (TMC) se obtuvo,
utilizando el modelo multivariado. Los valores del indice de determinacién obtenidos
oscilan entre 0.7 y 05, de acuerdo a las bases de datos CLAMP3B Y
CLAMP3B+BOLIVIA, respectivamente. Los errores estandar respectivos son de 2.8° y
3.3 °C (Tabla 3.3).

En contraste con los resultados de las temperaturas minimas, las temperaturas
medias del mes mas calido no muestran, en general, grandes diferencias entre las
distintas floras mixtas consideradas (Fig. 3.6 A y B). Una excepci6n seria el descenso de
temperaturas observados en el registro Cerro Las Aguilas, del Oligoceno superior, con
temperaturas estimadas en 23.5 °C, valores que contrastan con maximos de alrededor de
26.7°Cy 26.9 °C en las localidades de Navidad-Boca Pupuya del Mioceno superior y
Rio Turbio del Eoceno medio.

Oscilacién térmica

En la figura 3.7 se grafican en forma conjunta las temperaturas medias miximas,
las temperaturas medias minimas y las diferencias entre ambas, con el propésito de
apreciar la variacién de la amplitud térmica durante el tiempo de desarrollo de floras
mixtas (base de datos CLAMP3B+BOLIVIA). Desde el Eoceno inferior hasta el
Mioceno inferior se observa que la oscilacién térmica anual no experimenta grandes
variaciones. Sin embargo, la localidad de Navidad — Boca Pupuya del Mioceno superior,
registra uma abrupta disminucién de la oscilacién térmica. Fn forma mias leve, este
mismo comportamiento también lo muestra la Tafoflora de Pichileufu del Eoceno

inferior. En ambos casos, esta disminucién entre las temperaturas extremas anuales,
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estaria determinada por los incrementos que experimentan las temperaturas minimas en
ambos registros, en comparacion con las restantes floras Terciarias analizadas. Se puede
concluir asi, que los dptimos térmicos del limite Paleoceno/Eoceno y del Mioceno
medio, afectaron principalmente las temperaturas minimas, disminuyendo el contraste

térmico y aumentando asi la ecuabilidad térmica.

ESTIMACIONES DE LAS PRECIPITACIONES DE LA PALEOFLORA MIXTA
DEL TERCIARIO
Precipitaciones medias anuales

La precipitacién media anual (PMA) fue calculada sobre la base de regresiones
simples, utilizando Ia base de datos CLAMP3 con todas sus variantes, ademas de la base
de datos WILF. Los resultados de las cuatro base de datos CLAMP3 utilizadas, no
muestran diferencias significativas entre s (Tabla 3.2), obteniéndose indices de
determinacién de 0.6 y errores estandar de Ln 0.5 cm para todas ellas. Utilizando 1a base
de datos de WILF se obtuvo un indice de determinacién de 0.8 y un error estandar de
Ln 0.4 cm (Tabla 3.2). Los valores obtenidos con WILF son mas bajos que los obtenidos
con CLAMP, aunque las variaciones observadas exhiben las mismas tendencias. En la
Fig. 3.8 se muestran las estimaciones de precipitaciones obtenidas con la base de datos
WILF y en la Fig. 3. 9 con la base de datos CLAMP3A+BOLIVIA.

Las figuras 3.8 y 3.9 muestran una tendencia hacia la disminucién de las
precipitaciones anuales a lo largo del Terciario, con maximos observables a inicios del
Eoceno, de 168.3 cm y 198.4 cm (CLAMP3A+BOLIVIA) y de 115.1 cm y 120.2 cm

(WILF), correspondientes a dos localidades con floras de mezcla sin Nothofagus,
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Pichileufi y Laguna del Hunco, respectivamente. En contraste, la localidad de
Quinamavida del mismo periodo presenta valores més bajos, en ambos modelos,

Durante el Eoceno medio, Oligoceno y Mioceno inferior, las precipitaciones
exhiben una tendencia de fuerte descenso, alcanzando valores entre 84.5 cm y 153.2 cm
¥ 72.6 cm (CLAMP3A+BOLIVIA) y entre 52.2 cm, 90.3 cm y 45.5 cm (WILF), en las
tres localidades de floras Mixtas con Nothofagus analizadas. La tendencia de
disminucién de las lluvias se revierte en el miembro Boca Pupuya, del registro de
Navidad, el cual muestra montos de precipitacién de 90.7 cm (CLAMP3A+BOLIVIA) y
de 83.2 cm (WILF). Asi , los montos obtenidos son cercanamente equivalentes a los
obtenidos para las flora mixta del Eoceno medio.
Precipitacién media de Ia estacién de crecimiento

La estimacién de la precipitacién media durante la estacién de crecimiento
(PMC) se realizé sobre la base del modelo multivariado (Tabla 3.3). Los resultados
obtenidos con CLAMP3B muestran un valor del indice de determinacion de 0.7,
mientras que con CLAMP3B+BOLIVIA de 0.8. Los errores estandar son de 47.4 ¢cm y
42.4 cm, respectivamente (Tabla 3.3). De estos resultados se desprende que 12 adicién de
los datos de Bolivia al modelo CLAMP3B otorgarfa mayor precision a la estimacién de
las precipitaciones (Tabla 3.3). En la figura 3.10 A y B se muestran los resultados
obtenidos con ambas bases de datos, observandose tendencia equivalentes.

Las estimaciones de la precipitacin media durante la estacién de crecimiento
(PMC, figuras 3.10 A y B), registran muestra una tendencia de descenso a lo largo del
Terciario, similares a las observadas en la PMA (Figura 3.8 y 3.9). Asi, dos floras de

mezcla sin Nothofagus del Eoceno temprano registran valores que oscilan entre 226.3




cm y 272.2 cm (CLAMP3B) y entre 1752 ¢cm ¥ 237.7 cm (CLAMP3B+BOLIVIA).
Nuevamente, la flora de Quinamévida presenta valores anémalamente bajos, entre 122.8
cm (CLAMP3B) y 118.3 ¢cm (CLAMP3B+Bolivia). La flora de mezcla con Nothofagus
de Rio Turbio, del Eoceno medio, muestra valores superiores a los registrados para el
Eoceno temprano: 335.9 cm (usando CLAMP3B) y 267.8 cm (CLAMP3B+BOLIVIA).

Desde el Eoceno medio hasta el Oligoceno se observa una muy fuerte tendencia
de disminucién de las precipitaciones, con valores que oscilan entre 105.6 cm y 167.9
cm (CLAMP3B), y entre 70.3 cm y 119.4 cm (CLAMP3B+BOLIVIA), en las floras
Mixtas con Nothofagus de Nirihuau y Cerro Las Aguilas, observandose los valores
minimos en esta localidad.

A partir del Mioceno inferior (registro de Navided, miembro Goterones-
Matanzas), se evidencia nuevamente una tendencia hacia el aumento de las
precipitaciones, la cual culmina en la localidad de Navidad miembro Boca Pupuya, con
valores méximo de entre 166.1 cm (CLAMP3B) y 135.1 cm {CLAMP3B+BOLIVIA).
Estos montos de precipitacion son similares a los registrados en la tafoflora de Nirihuau,
del Eoceno medio a superior, y alrededor de la mitad de lo registrado para las floras

mixtas de comienzo del Eoceno.,

Precipitacién media de Ia estacion seca

La estimacién de la precipitacién de los tres meses consecutivos mas secos
{PMS) se estimd también sobre 1a base del modelo multivariado, utilizando ia base de
datos CLAMP3B y CLAMP3B+BOLIVIA. Los resultados obtenidos con ambas bases

de datos son similares, con un valor de 0.6 para el indice de determinacion, y errores
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estandar de 16.1 cm y 15.3 cm, respectivamente (Tabla 3.3). De estos resultados se
desprende que la adicién de los datos de Bolivia al modelo CLAMP3B estimariz una
precision equivalente a la obtenida usando el modelo sin adicion de nuevos datos,

En la figura 3.11 A y B se muestran los resultados obtenidos con ambas bases
de datos, observandose tendencia equivalentes. Nuevamente los valores maximos se
obtuvieron para las tafofloras de mezcla sin Nothofagus de Pichileufu y Laguna del
Hunco, del Eoceno inferior, y para la flora de mezcla con Nothofagus de Rio Turbio, del
Eoceno medio, Los valores maximos obtenidos oscilan entre 35.5 cm y 53.2 cm
(CLAMP3B) y entre 35.3 cm ¥y 56.7 cm (CLAMP3B+BOLIVIA). La tafoflora de
Quinamévida muestra nuevamente valores inferiores a los obtenidos para las floras
coetaneas, entre 18.1 cm (CLAMP3B) y 17.5 cm (CLAMP3B+BOLIVIA). A partir del
Eoceno medio se observa una abrupta tendencia de disminucion de la precipitacion gue
culmina en la tafofoflora Mixta con Nothofagus de Nirihuan, con valores de 24.5 cm y
24.3 cm segin la base de datos CLAMP3B y CLAMP3b+BOLIVIA respectivamente.
Durante el Oligoceno la tendencia de descenso de las precipitaciones es algo mis suave,
culminando en Cerro Las Aguilas, del Oligoceno superior con valores de 15.5 c¢cm
(CLAMP3B) y 14.4 cm (CLAMP3B+BOLIVIA). Durante el Mioceno se observa una
leve tendencia hacia el aumento de las precipitaciones en los dos miembros de las
tafofloras de Navidad, con valores que oscilan enire 18.0 ¥ 21.3 cm, de acuerdo a los dos
modelos usados,

Estacionalidad de las precipitaciones
En la figura 3.12 se muestran las precipitaciones de los tres meses mas hfimedos

versus 1os tres meses mas secos de las Tafofloras Mixtas analizadas, destacandose las
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diferencias entre ambos periodos. En la misma figura 3.12 se muestrx algunos climas
actuales del sur de Sudamérica, destacando los mismos periodos y las diferencias. Como
ya se habia demostrado antes, para el Eoceno inferior 2 medio se obtuvieron los mis
altos valores de precipitaciones, tanto para la estacion més himeda como para la
estacion mas seca, Las estaciones de Valdivia, en Ia zona templada-Huviosa de la costa
chilena y la estacion de Rurrenabeque, en los Andes orientales de Bolivia (Lépez &
Aceituno 1998), muestran montos equivalentes de precipitaciones a los observados en
estas dos tafofloras, aunque las diferencias estacionales de las lluvias son mas marcadas
en las localidades actuales, principalmente por la mayor tendencia a la sequia de verano.
Las floras mixtas del Oligoceno y Mioceno exhiben montos de precipitaciones
sustancialmente menores, aunque el contraste estacional se mantiene sin gran variacion.
Entre los andlogos actuales examinados, la estacién de Temuco, en Ia interfase entre los
climas mediterraneo y templado de Chile, es la que exhibe un compartimiento hidrico

mas parecido a las floras fosiles.

ANALISIS FISIONOMICO DEL GENERO NOTHOFAGUS.

La figura 3.13 muestra el resultado del analisis de correspondencia realizado
sobre las caracterfsticas foliares de los taxa de Nothofagus fosiles y actuales. Los dos
primeros ejes de correspondencia explican alrededor de un 30% de la varianza total. En
general, los taxa actuales de Nothofagus exhiben una posicién mds restringida en el
diagrama, en torno a los valores cero de ambos ejes, denotando asi mayores restricciones
de sus rangos ambientales, en comparacién con los taxa fosiles los cuales se disponen en

un dmbito mayor en el diagrama. Nothofagus pumilio actual, una especie templado fria
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del limite arbéreo de los bosques chilenos, tiende a agruparse con algunos de los
Nothofagus fosiles de las floras mixtas con Nothofagus del Eoceno medio a Oligoceno
superior. De acuerdo a este comportamiento, el extremo izquierdo del eje 1 podria estar
asociado a temperaturas més frias, en contraste con el extremo derecho del eje 1, calido
en el cual se disponen varias taxa de Nothofagus fosiles de floras procedentes del
Eoceno inferior a medio, sin andlogos actuales. El eje 2 podria estar asociado a la
humedad, como se desprende de la disposicién de las especies actuales a lo largo de é€l,
con la especie mas austral e higrofila cercana a 0, N. betuoloides, y las especies menos
higréfilas dispuestas hacia el extremo inferior, como N. glauca, N. leonii y N.
Alessandrii de Chile central. De manera andloga a lo observado en el eje de
temperaturas, varias especies de Nothofagus del Eoceno medio a superior se disponen en
el extremo superior himedo del eje 2, sin anilogos actuales.

Considerando la posicién de los taxa de Nothofagus actuales y fsiles en los
primeros cuatro ejes de correspondencia de la Fig. 3.13 (53.2% de la varianza total), se
construy6 un dendrograma sobre la base de un anélisis de conglomerados (Fig. 3.14). En
concordancia con lo discutido para el diagrama de correspondencia, en el dendrograma
de Ia figura 3.14 se observa que alrededor del 59% de los taxa fésiles presentan
distancias euclideanas mayores a la distancia critica esperada por el azar ( 0.7), més alla
del rango de los clados que agrupan significativamente a todas las especies actuales (0.2~
0.7). Nuevamente N. pumilio muestra un comportamiento anémalo, agrupandose en un
clado que integra las floras mixtas con Nothofagus, més frias, del Eoceno superior y

Oligoceno.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

De acuerdo a Axelrod y colaboradores (1991), la estabilidad térmica habria sido
una de las causales de la gran extensién temporal y espacial de las floras mixtas durante
el Terciario del sur de Sudamérica. Como se dijo antes, de acuerdo a Romero (1978),
estas floras mixtas se caracterizarfan por la integracién de taxa de requerimientos clidos
y taxa de requerimientos frios. Estos taxa tendrfan tolerancias climdticas distintas a sus
parientes actuales. Los resultados del an4lisis fisionémico — foliar de 8 tafofloras mixtas,
Y su correlacion con distintas variables de temperaturas, concuerdan con el concepto de
estabilidad térmica de Axelrod et al (1991). En efecto, durante el desarrollo de las floras
mixtas (Eoceno inferior hasta Mioceno) las temperaturas medias anuales son
relativamente homogeéneas y, aunque muesiran una leve tendencia hacia el descenso,
las diferencias entre los valores del Eoceno versus el Mioceno inferior no sobrepasan los
1.2° a 2.4 °C, de acuerdo al anilisis multivariddo, y de 1° a 3.4 °C, de acuerdo al
andlisis univariado. Los promedios anuales exhibcn1valores moderados, con un rango
entre 15° y 20 °C. Por otra parte, el analisis de las temperaturas extremas muestra
valores de temperaturas medias del mes més calido practicamente iguales para todas las
floras mixtas estudiadas. Del mismo modo, las temperaturas medias del mes mas frio
son equivalente, tanto para las floras mixtas sin Nothofagus del comienzos del Eoceno
como para las floras mixtas con Nothofagus del Oligoceno superior - Mioceno inferior.
Una consecuencia de Ia estabilidad de las temperaturas medias y de las temperaturas
extremas es la escasa variacidn que muestran los valores de la oscilacién térmica a lo

largo del lapso.
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Un comportamiento térmico distinto se observa durante el Mioceno medio a
superior, en el registro de Navidad- Boca Pupuya, con valores de temperatura media
anual que sobrepasan los 20 °C , tanto de acuerdo a los modelos univariado como
multivariado. Estos valores sobrepasan en 6° a 9 °C a los obtenidos en las floras
Navidad-Goterones del Mioceno inferior y son también superiores a los obtenidos para
las floras mixtas de los periodos anteriores. Valores equivalentes solamente lo muestran
las Paleofloras Neotropicales del Paleoceno (Capitulo 2, esta tesis). Las temperaturas
extremas de estas floras también exhiben ascensos sustanciales, especialmente de las
temperaturas de invierno. Un resultado de este ltimo factor es que el contraste térmico
anual es también menor en Boca Pupuya que el observado en las restantes floras mixtas
del Terciario, como se desprende de la notable disminucién del indice de oscilacion
térmica. Una consecuencia del aumento mas notorio de las temperaturas de invierno, en
lo que respecta a estabilidad térmica serfa que esta flora se puede considerar atn mas
ecuable qgue las restantes floras mixtas, de acuerdo al concepto de Axelrod.

Sin embargo, pese a la mostrada homogeneidad térmica obtenida para las floras
mixtas del Terciaric de Sudamérica, no es posible discriminar con los resultados de
temperaturas la evidente diferencia floristica que muestran estas floras a lo largo del
tiempo, es decir, 1a sucesién de Paleofloras Mixtas sin Nothofagus y con Nothofagus
durante el Eoceno y dominadas por Nothofagus, en el Oligoceno superior y Mioceno
inferior. Tampoco es posible establecer diferencias entre las temperaturas asociadas a las
floras mixtas con la Paleoflora Neotropical del Paleoceno ni con la Paleoflora
Subtropical del Mioceno medio (Capitulo 2, esta tesis). Esto porque, para todas las floras

del Terciario, se han obtenido valores de ecuabilidad térmica que oscilan entre 50 y 60
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(Fig. 3.15). De la misma forma, tampoco se pueden discriminar las diversas floras
actuales de la costa pacifica chilena en un amplio rango geogréfico, entre 30° y 55° S, ya
que todas ellas también exhiben valores de ecuabilidad superiores a 60, como ya se
mostrd en la introduccién al problema (Fig. 3.1). De acuerdo a estos resultados se
refutaria la hip6tesis de ecuabilidad térmica para explicar la presencia de floras mixtas a
lo largo de un gran lapso temporal del Terciario.

La segunda hipétesis propuesta en este trabajo consideraba la homogeneidad
térmica asociada a una similar homogeneidad pluviométrica, como la combinacién de
factores climaticos que explicarian la existencia de floras mixtas durante el Terciario.
Contrariamente a lo esperado, en todas las estimaciones de precipitaciones obtenidas por
el andlisis fisiondmico foliar de las floras mixtas se observa un sostenido y apreciable
descenso de los precipitaciones a lo largo del Terciario. En efecto, los elevados valores
que exhiben las flora mixtas sin Nothofagus del Eoceno inferior, descienden hasta
valores notoriamente mas bajos en las floras mixtas con Nothofagus del Oligoceno
superior y Mioceno temprano. Asi, se obtuvo un descenso de hasta un 40% , para las
precipitaciones medias anuales; de hasta un 36% para las precipitaciones de la estacién
de crecimiento; y de hasta un 30%, para las precipitaciones de los tres meses mis secos.
En lo que respecta al contraste estacional de las lluvias, no se observa una gran variacion
entre la estacion hiimeda y la estacion seca a lo largo del tiempo de desarrollo de las
floras mixtas analizadas. Este resuitado es una consecuencia de la disminucién
equivalente que se observa entre los regimenes de precipitaciones de invierno y de

verano en todas las floras.
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De manera similar a las temperaturas, la tendencia de descenso de las lluvias se
revierte en el Mioceno medio a superior, en la Tafoflora Mixta de Navidad - Boca
Pupuya, la cual muestra valores de precipitaciones medias y de precipitaciones de la
estacion de crecimiento que son equivalentes a los observados en el Eoceno superior, en
la Tafoflora Mixta con Nothofagus de Nirihuau. En contraste, la precipitacién de los tres
meses secos experimenta un leve aumento en Boca Pupuya, sin alcanzar los montos
observados en el Eoceno superior. Una resultante de la interaccién de ambos factores
seria que en Boca Pupuya, los valores de estacionalidad de las Iluvias son mas marcados,
debido al aumento de la precipitacién de los meses hiimedos sin el correspondiente
aumento de la precipitacion de verano. Esto parece ser un efecto de la creciente sombra
de lluvia que ejercia la Cordillera de Los Andes durante el Mioceno. Reconstrucciones
recientes del levantamiento andino indican alturas ya equivalentes a la mitad de las
actuales durante el Mioceno superior (Gregory-Wodzicki 2000a).

Asi, los resultados discutidos tampoco apoyarian una hipdtesis combinada de
estabilidad térmica asociada a estabilidad hidrica para explicar el desarrollo de floras
mixtas durante el Terciario del sur de Sudamérica. Se concluye entonces que el clima
asociado a las floras mixtas no tendria analogos actnales.

Frente al enigma de las floras mixtas, quizds la debilidad de todos los
planteamientos explicativos acerca de su existencia residan en la visién actualistica con
que se ha enfocado el problema. Para subsanar esta limitacion, deberia considerarse en
las explicaciones la singularidad del ambiente Terciario, sin andlogos en la actualidad.
En efecto, un sur de Sudamérica sin una cadena montafiosa ejerciendo sombra de Ituvias

a los dos grandes sistemas climéticos que dominan actualmente el continente, los vientos
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del oeste y del este, deberia tener una impronta significativa en el régimen climético. Un
escenario tal seria particularmente relevante para entender la historia vegetacional de
gran parte del sur de Sudamérica, especificamente de la franja subtropical, con una
extension geogrifica que va actualmente desde los 30° S hasta aproximadamente los
40° S, y que en el pasado se extendi6 afin més en el sur. El clima actual correspondiente
a esta franja estd marcado por un fuerte contraste este-oeste, debido al efecto orografico
de los Andes. En la costa pacifica de esta franja el efecto de sombra de Iluvia determina
un nulo ingreso de Iuvias procedentes de Amazonas y el régimen hidrico queda asi
determinado por la influencia invernal del cinturén de los oeste. Dada la presencia del
Anticiclén Subtropical del Pacifico Sur que determina estabilidad climética estival en
esta franja, los frentes provenientes del oeste solamente ingresan en la temporada
invernal, cuando el Anticiclon se desplaza hacia el norte en su ciclo anual,
conformandose asi el clima mediterrinea de Chile central sur (Aceituno 1988, Lenters &
Cook 1995, Miller 1976, Van Husen 1967). Ademas, las lluvias de los oeste exhiben un
marcado gradiente de disminucién latitudinal de las Iluvias, con montos que van desde
200 a 600 mm, en el borde sur de la zona mediterrdnea (clima mediterrineo
hiperimimedo ) hasta 100 mm en el borde norte, en donde aiin Ias lluvias de invierno son
episddicas y caen durante pequefios lapsos (Van Husen 1967). En contraste, al este de
los Andes la franja subtropical esta regida exclusivamente por las Huvias del régimen de
los este, con precipitaciones de verano, las cuales exhiben un marcado e inverso
gradiente latitudinal, con disminucién de las Huvias desde el noreste al suroeste (Lenters

& Cook 1995, Schwerdtfeger 1976).
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Este escenario climatico actual seria distinto al imperante durante gran parte del
Terciario, cuando no existian montaiias lo suficientemente altas para ejercer efectos tan
importantes en los sistemas climdticos. Como se dijo antes, solamente a partir del
Mioceno superior se pueden esperar algiin efecto de sombra de Huvias, con cordilleras
alrededor de la mitad de altas que las actuales (Gregory-Wodzicki 2000a). Luego, es
posible postular que durante todo el Paledgeno y gran parte del Nedgeno, al menos hasta
el Mioceno medio, hubo posibilidades de ingreso de lluvias de los regimenes del este y
de los oeste en la franja subtropical del continente. Por otra parte, la posicion latitadinal
de esta franja ha cambiado en el tiempo y, de acuerdo a las estimaciones (Troncoso et al.,
2002; Capitulo 2, esta tesis) habria alcanzado al menos hasta 51° durante el 6ptimo
térmico del Paleoceno/Eoceno, como lo demuestra la composicién de la flora de Ligorio
Mérquez con gran cantidad de taxa de requerimientos calidos. Considerando este
escenario se puede suponer que la franja subtropical de Sudamérica ofrecia durante gran
parte del Terciario condiciones de vida para el desarrollo de linajes tanto Neotropicales,
adaptados a un régimen de Iluvias de verano, como a linajes Australasianos o Austral-
Antarticos con Huvias preponderantemente invernales. La coexistencia de ambos tipos
de elementos solamente era posible gracias a las temperaturas sostenidamente altas
durante un gran periodo de tiempo ademss de una disponibilidad hidrica apreciable, si se
considera Ia sumatoria de las lluvias de dos estaciones del afio. Simulaciones realizadas
con condiciones limites tales como ausencia de cordilleras y un gradiente de
temperaturas ecuador- polo diferente al actual, ambos factores importantes para la

distribucién de las precipitaciones en Sudamérica, muestran que las condiciones
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propuestas fueron posibles a través del Terciaric (Lenters & Cook 1995, Sewall et al.
2000, Sloan et al. 1999).

El caso mas notable de adaptaciones frente a este tipo de clima serian las
especies de Nothofagus registradas en las tafofloras mixtas, las cuales exhiben un
espacio climatico mucho mas amplic que las especies actuales, en lo que se refiere a sus
requerimientos hidricos y de temperatura, como lo muestran nuestros resultados. Por
otra parte, la presencia importante durante el Eoceno a Mioceno de familias como
Laurdceas y Myrtaceas, de requerimientos himedos cilidos, son coherentes con las
condiciones climdticas aqui propuestas, las cuales también muestran una gran
diversidad taxonémica (Hinojosa & Vilagran 1997, Troncoso & Romero 1998). Asi por
gjemplo, en las floras fésiles del Eoceno-Eoceno medio, de Pichilenfit y Rio Turbio
(Berry 1938; Hiinicken 1967) entre el 15% y el 30% de las especies de angiospermas
lefiosas corresponden a estos taxa. Estos porcentajes se hacen mas importante en las
floras del Mioceno de Chile central, Goterones y Boca Pupuya, donde el porcentaje
supera el 48% (Troncoso 1991).

En la basqueda de situaciones andlogas a las estimadas para el clima Terciario,
hemos situado las floras de los hosques actuales de la costa pacifica de Chile central-sur
en un espacio acotado por los pardmetros estimados como criticos para la existencia de
floras mixtas, las temperaturas medias anuales y las precipitaciones de verano (Fig.
3.16). Las floras mixtas terciarias estudiadas se sitian en un rango de temperaturas entre
15° y 20 °C y en un rango precipitaciones de verano entre 200-500 mm. Estos rangos
son los obtenidos con el andlisis de fisionomia foliar. En la figura 3.16 se observa que

los bosques templados lluviosos actuales, pese a que corresponden con los rangos de
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lluvias de verano estimados para las floras mixtas, exhiben adaptacion a temperaturas
frias menores que las asociadas a las floras terciarias. De manera inversa, los bosques
subtropicales esclerdfilos de la regién mediterrdnea de Chile exhiben rangos de
temperaturas medias compatibles con los requerimientos de las floras mixtas, pero los
montos de precipitaciones son insuficientes (< 100 mm) y las alejan del 4mbito climético
en que se sitfian éstas tafofloras,

De las comparaciones climaticas del subtrépico actnal de Sudamérica, dos
regiones del cono sur de Sudamérica parecen corresponder al régimen hidrico imperante
en el Terciario. En la figura 3.17 se muestra la distribucion de Iluvias de verano (Enero a
Marzo) en el rango de 100 a 600 mm., la distribucién de lluvias de invierno ( Julio a
Agosto) por sobre 600 mm., y las temperaturas medias anuales en el rango de 15° a 20
°C, de acuerdo a la base de datos publicadas por Lopez & Aceituno (1998). Solamente
las regiones de la vertiente oriental andinas de Bolivia y noroeste argentino y sur de
Brasil exhiben la combinacién favorable de los tres parametros, en correspondencia con
los valores estimados para las floras mixtas terciarias. En la costa chilena los factores
limitantes serian las temperaturas anuales, por bajo 15 °C, en la zona templada y Ia
sequia de verano en la regién mediterrinea. Por ofra parte, gran parte de la region
subtropical al este de los Andes muestra sequia durante el invierno.

De los resultados y de la discusién precedente se concluye que la existencia de
las floras mixtas en el sur de Sudamérica durante gran parte del Terciario estuvo
posibilitada por la combinacion de temperaturas relativamente cilidas y humedad
durante gran parte del afio. Este tiltima condicion fue posibilitada por la existencia de un

clima subtropical con influencia de dos regimenes hidricos: vientos del este de fuente
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amazoénica y vientos del oeste de las latitudes templadas. Este escenario climatico no
tiene andlogos actuales y fue posible porque los Andes ain no ejercian un severo efecto
de sombra de lluvia en los sistemas climaticos que controlan las lluvias del Cono Sur de
Sudamérica. Tal situacion, como lo muestran nuestros resultados, permitio el desarrollo
de una flora particular, la que inciuia especies de Nothofagus con tolerancias ecolégicas

ma4s amplias que sus congéneres actuales.




i+

g'¥'L

(8e61)

olaloy g ososotos] (086t
'‘g/61) osswoy (geql) Aeg
{g66)) csowoy

9 0soduol] {Z66L) 0s00UOIL
(e002) 1B 19 IIM
'(gBGEL) CJoWOY ¢ OSOOUOIL
1(166}) 'e 1@ wozzew {096l
'g261) osewoy HGZ6l) Aueg
(g661) arawoy

9 osoouody {986} '8.81)
GIBwWwoy {2961 ) uayduny

(8661} odowoy g 0SOIUOI)
(ogst ‘8l61) cdowoy {OvEl
‘Le81) woid Hgze)) Auem
{oupaun)

esofouly {2661) esofouy

B soljas (1661) ueaBejp

» esofouly (9661} esolouy
{s19d-woo)

AioBaioy {{gREL) OJowoy 9
os09u01] {2661) upabe(jiA
w esofouH ((1661) 0sooucd),
'(0661) opJed-zauiepy
(8661 ) csewioy B

osooauol] H2661) ugaBeyia
w9 esoflouy (1661 ) os0ou0L)
(0661) opsed-zoujen

ozl
6¢

oe

[13

£€E

44

:14

1z

eIy

epap

G

snivjoyloNexIn

snbejoyIoNEIN

snbgjotioNeN

snbejoyloNEIxIN

snBejooneRay

Lolb

LoSE

LETY

EC.1S

-mWﬂFv

6l.cc

L8.EE

L5.EE

A

(rviy) 2z

(wnv) gz-92

(s)ez

A

Jojieju) cugoog

Jojejun pusa03g

Jopsjuy ouazoly
0jpBw oUB0d
*Ju] ouaoBI0

j dns ouaosog

Jopsdns ousaafio

JOLBJUI OUSIOIN

Jouadns-ojpaw oua20IY

nnejidld

EPIABLIBUING

oounH |ap eunben

oiqin, on

nenyy

sejnby se7 ol

£6U0IB100-PEPIABN

efndnd eoog -peplaBN

$OUOKI8I0D

sajoiny

BXE1-0MOW
HZ

lapeied

(S.)
phie

{sote ap
Souoj|iw} sopetjoa

peps

viOlOJEL ]

16

*S9{I1S0] SRIO]J SOJUDIAJIP SB[ op Sapepa
se| op umjusno uep snb soromne so| ueowisep as oproaidauus (YD ‘Uorodasuoy) sp PEpISISAIUL) ‘00159]01U0a[E] OIS U0
=9 ‘eunuadIy ‘solry sousng ap PepPISISATU[) BOIURIOQOA[RJ 'qe] UQINIDI0) =§ BUnRULSIY ‘sally souong ‘[RIMEN BHOISIH Sp
ounuaSly 0asnjy UQII09]0)) = DY) ‘OFenUES JeIIeN BLI0JSIH 9P 03Sn UI03]|0) =€ (O AP PEPISISATUY) ‘EIOBIA BOHPWAISIS
£ w190109g QR UCMIFO) = T ‘BINEINIT =]) 0JBRWII-CONMUQUOISY SISHeue [0 eled SepeIapIsuod SEIXIA SBIOJOJEL °I°C BIqEL




92

Tabla 3.2. Modelo univariado utilizado para la obtencién de estimaciones climaticas de
las floras del Terciario del sur de Sudamérica. Las bases de datos CLAMP fueron
cedidas por Jack Wolfe. La base de datos Wilf, se obtuvo de Wilf et al. (1998). Las
floras actuales de Bolivia de Gregory-Wodzicki (2000D). = coeficiente de
determinacion y bases de datos utilizadas para cada ecuacion. Todas las ecuaciones

significativas con p<0.001,

Maodelo Ecuacién R* Error Base de datos
Estandar

Univariado

Temperatura CLAMP3B (n=144)

Media Anual 1 yiac3 4940 25%%borde entero. 0.9 2.2°C

Temperatura CLAMP3B +

Media Anual 2 \1a13 2310 25%%borde catero 0.9 2.2°¢  BOLIVIA (@7156)

Precipitacion  La(PMA1)=0.88+0.53*MLA 0.8 Ln(0.4)

Media Annal § cm WILF n=73

Precipitacidn Ln(PMA2)=1.31+0,54*MLnA 0.6 Ln(0.5 CLAMP3A (n=173).

Media Anual 2 Jem

Precipitacién Ln(PMA3)=1.37+0.53*MLnA 0.6 Ln(0.5) CLAMP3A+BOLIVIA

Media Anual 3 cm (n=181)

Precipitacion Ln(PMA4)=1.51+0.51*MLnA 0.6 Ln(0.5) CLAMP3B (n=144)

Media Anual 4 cm

Precipitacion Ln(PMAS)=1.56+0.51*MLnA 0.6 Ln(0.5) CLAMP3B+BOLIVIA

Media Anual 5 cm (n=156)
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Tabla 3.3. Modelo multivariado utilizados para la obtencién de estimaciones climaticas
de las floras del Terciario del sur de Sudamérica. Las bases de datos CLAMP fueron
cedidas por Jack Wolfe. La base de datos Wilf, se obtuvo de Wilf et al. (1998). Las
floras actuales de Bolivia de Gregory-Wodzicki (2000). r*= coeficiente de determinacion
y bases de datos utilizadas para cada ecuacién. Todas las ecuaciones significativas con

p<0.001.
Maultivariado Ecuacion R* Error
Estandar

Temperatura Media TMA1=-10.6+exp(3.2+(0.22*vTMA) CLAMP3B
Anual 1 0.9 1.9°C (l'i=144)
Temperatura Media TMA2=38.6+exp(3.1+0.24*vTMA) CLAMP3B+
Anual 2 09 21°C  BOLIVIA

(n=156)
Temperatura Media CLAMP3B
Mes Calido 1 TMC1224.1+4.2*TMCv-0.6"VTMC"2 (a=144)

0.7 2.8°C
Temperatura Media CLAMP3B +
Mes Calido 2 TMC2 = 23.8+(3.5 *TMCv)-0.5*vTMC242) BOLIVIA
0.5 3.3°C

(n=156)
Tempertatura Media CLAMP3B
Mes Friol TMF1=-19.4+exp(3.1+(0.3*vTMF)) 08 3.6°C (n=144)
Temperatura Media CLAMP3B +
Mes Frio 2 TMF2=-29 3 +exp(3.6+(0.2*VTMF)) 08 3gc  BOLIVIA

(n=156)
Precipitacion Media CLAMP3B
Estacitn de PMC1=78.1%exp(0.52*vPMEC) 07 474cm (144
Crecimiento 1
Precipitacion Media CLAMP3B +
Estacion de g " BOLIVIA
Crecimiento 2. PMC2=76.3*exp(0.54*vPMEC) 0.8 424cm (=156)
Precipitacion 3 06 16.1cm CLAMP3B
meses consecutivos  PMS1=19.2%exp(0.7*vPMS) (n=144)
secos 1
Precipitacion 3 06 153cm CLAMP3B+
meses consecutivos  PMS2=17.8"exp(0.7*vPMS2) BOLIVIA
himedos 2 (n=156)
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Figura 3.1. Nomograma de ecuabilidad térmica segun Axelrod (1992). Ecuabilidad
térmica (M) fue calculada sobre la base de los registros metereoldgicos de estaciones
costeras de Chile, entre 18 y 30°S. La oscilacion térmica utilizada fue calculada como la
diferencia entre el promedio anual de la temperatura mas calida menos el promedio
anual de la temperatura mas fria. M =30-109"‘L0g((14~TMA)2 + (1.46+0.366*0T)?‘).
TMA= Temperatura media anual; OT= Oscilacion térmica anual.
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Figura 3.2. Analisis de correspondencia canénico de la distribucion de los
elementos fitogeograficos a lo largo del gradiente latitudinal de Chile (Hinojosa &
Villagran 1997). Los dos primeros ejes acumulan el 97.5 % de la varianza total. La
temperatura media anual se correlaciona con el eje 1 en 88% (r candnico). La
precipitacion de los tres meses consecutivos mas secos (precipitacion de verano en
el hemisferio sur) se correlaciona con el eje 2 en 54% (r candnico). La asociacion
entre elementos fitogeograficos y variables ambientales fue significativa con p=
0.001, Prueba de Monte Carlo; r=0.674, p<0.0001, con un a 0.001, Prueba de
Mantel.
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Figura 3.3. Estimacién de la temperatura media anual para las tafofloras Mixtas, de
acuerdo al modelo univariado y usando la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA.
Barras indican el intervalo de confianza al 95%.
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Figura 3.4. Estimacion de la temperatura media anual para las tafofloras Mixtas, de
acuerdo al modelo multivariado y usando la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA,
Barras indican el intervalo de confianza al 95%.
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Figura 3.5. Temperaturas medias del mes mas frio de las tafofloras mixtas, usando la
base de datos CLAMP3B (5 A) y CLAMP3B+BOLIVIA (5 B).

Temperatura media mes mas fria (*C) Temperatura media mes mas frlo (*C)
2 4 [] 8 10 12 14 18 18 20 2 4 6 8 10 12 14 16 18
10 i H i L i 1 L 1 L L 1 1 i 1 I L
_ 15 4 . e = e
§ 20 ——" - e - —
o i—o;—'l’ L |
S 254 I bt
w
£ 304 \
s \
2 s \ \
o !
E N et S
2 45 J—f—i
R s0- / !
. 55
80
5-A 5~B

Figura 3.6. Temperaturas medias del mes maés célido de las tafofloras mixtas, usando
las bases de datos CLAMP3B (6 A) y CLAMP3B-+BOLIVIA (6 B).
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Figura 3.7. Temperaturas medias méximas {(cuadrados negros), minimas (circulos
negros) y diferencia entre ambas (iridngulos negros), sobre la base de datos
CLAMP3B + BOLIVIA.
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Figura 3.8. Precipitacion media anual durante el desarrollo de Floras Mixtas det
Terciario del sur de Sudamérica (base de datos WILF), Barras indican el intervalo
confianza al 95%.
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Figura 3.9. Precipitacion media anual durante el desarrolio de Floras Mixtas del
Terciario del sur de Sudamérica (base de datos CLAMP3A-+BOLIVIA). Barras
indican el intervalo confianza al 95%.
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Figura 3.10 Precipitacion media durante la estacion de crecimiento, de las tafofloras
mixtas terciarias. A.- CLAMP3B; B.- CLAMP3B+BOLIVIA. Barras indican el
intervalo confianza al 95%.
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Figura 3.11 Precipitacién de tres meses consecutivos mas secos de tafofloras mixtas
terciarias. A.- CLAMP3B; B.- CLAMP3B+BOLIVIA. Barras indican el intervalo
confianza al 95%.
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entre ambas, para las floras mixtas terciarias (datos segiin CLAMP3B+BOLIVIA).
2500

En el lado derecho se muestra Jos montos de precipitacion equivalentes para

Figura 3.12. Precipitacion de la estacion humeda versus la estacion seca y diferencia
distintas estaciones de Sudamérica.
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Figura 3.13. Andlisis de correspondencia considerando las caracteristicas
fisiondmica-foliares de taxa actuales (cuadrados negros) y fosiles (simbolos de
colores) del género Nothofagus. P= N. pumilio; B= N. betuloides; O= N. obliqua;
A= N. antartica; D= N. dombeyi; AL= N. alpina; G= N. glauca; ALE= N.
alessandrii; L= N. leonii .
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Figura 3.14. Dendrograma mostrando la distancia euclideana sobre los taxa de
Nothofagus actuales y fésiles. La linea punteada define el limite que separa los
agrupamientos de taxa actuales (< 0.7) de los agrupamientos de taxa fosiles,
presentes en las localidades con floras de mezcla del sur de Sudamérica. El limite de
0.7 fue obtenido a partir de una analisis de re-muestreo con reemplazo (Boostrap).
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Figura 3.15. Nomograma de ecuabilidad térmica de acuerdo a Axelrod (1992). Con
simbolos de colores las diferentes floras mixtas del Terciario de Sudamérica. Circulos
blancos corresponde a floras Neotropicales, mientras que tridngulos blancos a floras
Subtropicales, y cuadrados blancos a Floras Antarticas, de acuerdo a Hinojosa &
Villagran (1997) y al Capitulo 2 (Esta tesis). Datos segin CLAMP3B+BOLIVIA.
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Figura 3.16 Relacion entre la temperatura media anual y la precipitacion de verano en el
sur de Sudamérica, incluyendo datos climaticos de la costa chilena ( circulos azules, 42-
55°S; circulos verdes 30°-41°S), y las estimaciones basadas en las floras mixtas
terciarias (1-8) (estimaciones basadas en CLAMP3B+BOLIVIA).
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Figura 3.17. Distribucion de las temperaturas medias anuales en el rango de 15° a 20°C
(A); de las lluvias de verano (Enero a Marzo) en el rango de 100 a 600 mm. (B); y la
distribucion de lluvias de invierno ( Julio a Agosto) por sobre 600 mm. (C), de acuerdo a
la base de datos publicadas por Lopez & Aceituno (1998).
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CAPITULO 4

Historia Terciaria de la Cordillera de la Costa:
Fisionomia foliar y fitogeografia de la Cordiilera de la Costa de Chile central y su

relacion con las Paleofloras Terciarias del sur de Sudameérica

RESUMEN

En este trabajo se realiza una comparacion entre la fisionomia - foliar y
fitogeografia, de cinco localidades actuales de la Cordillera de la Costa de Chile central-
sur, entre 33° y 40 ° S, y quince tafofloras del Terciario del sur de Sudamérica. Se espera
poder inferir cuales son los bosques actuales de la Cordillera de la Costa que representan
el antecedente mdas proéximo a las floras terciarias. Finalmente se compara las
estimaciones paleoclimaticas entre bases de datos que incluyen o no las actuales
localidades de Chile central.

Nuestro resultados sugieren que las Paleoflora Mixta y Subtropical Nedgena
podrian ser las antecesoras directas de la vegetacion de la Cordillera de la Costa de Chile
central-sur, La Paleoflora Mixta estaria més relacionada con la actual formacion de
bosque deciduo Maulino, en este trabajo con la vegetacion de Los Ruiles y Los Queules.
La Paleoflora Subtropical Moderna se relacionaria directamente con la actual vegetacion

esclerofila de Chile central, en este estudio con el bosque de Cerro La Campana.
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La comparacion entre los resultados de los andlisis fisionémicos que incluyen o
no a la vegetacion actual de Chile central, muestran que las estimaciones no son
significativamente diferente entre ambas bases de datos. Esto sustentaria la proposicion
del car4cter climdticamente tnico en el que se desarrolld la vegetacidon de bosques

durante el periodo Terciario.
INTRODUCCION

Una de las singularidades de la distribucion actual de la vegetacion de bosques de
Chile reside en su aislamiento geografico de otros bosques de Sudamérica, producto del
desarrollo de extensas formaciones aridas y semiéridas que forman parte de la denominada
Diagonal Arida de Sudamérica (Villagran 1993, Villagran 1995, Villagran & Hinojosa
1997). El desarrollo de la Diagonal Arida tendrfa un origen relativamente reciente, durante
el Plioceno-Pleistoceno, como efecto de la sombra de lluvias ejercida por la cordillera de
los Andes, durante su levantamiento final en este tiempo (Villagran 1993, Villagran 1995,
Villagran & Hinojosa 1997). Durante las repetidas glaciaciones del Pleistoceno, los
bosques de Chile central sur experimentaron fuertes contracciones de sus areas de
distribucion, determinadas por: 1) cobertura directa de glaciares (Hollin & Schilling 1981),
que afectaron los Andes y eliminaron gran parte de los habitats de bosques al sur de 43°S, y
efectos periglaciales asociado a la depresién de las temperaturas (6-8 °C, Heusser et al.
1999), que afectaron el valle longitudinal de la regién de los Lagos y los niveles
intermedios y superiores de la Cordillera de la Costa (Garleff et al. 1991, Veit & Garleff
1996, Villagrén et al. 1998). 2) Aumento de condiciones aridas al norte de 33°S, como

producto de la vigorizacion del Anticiclon del Pacifico Sur y de la surgencia de aguas frias
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(Climap 1981, Garleff et al. 1991). Como consecuencia de la disminucion areal de los
bosques chilenos, debido a los cambios climéaticos del Pleistoceno, gran parte de la flora se
habria refugiado en los niveles bajos de la Cordillera de la Costa y en el litorat de Chile
central-sur, entre 35° y 40° S, region que actualmente concentra numerosos endemismos de
estrecho rango geogrifico y ademds exhibe la mayor riqueza de taxa forestales en el
territorio chileno (Villagran 1993, Villagran 1995, Villagran 2001, Villagran & Hinojosa
1997).

Otra de las singularidades de los bosques de Chile, reside en el caricter
fitogeografico mixto de su flora genérica (Schmithiisen 1956). Asi, los elementos florales
incluyen géneros relacionados con otras regiones del globo, como los territorios Austral -
Antirticos, Australasia y el Neotropico, ademas de una fuerte proporcion de elementos
Endémicos (Villagran e Hinojosal997). La mas equilibrada mezcla de elementos de
distintas procedencias geogrificas se da en la transicién climdtica mediterraneo-templada,
entre 36° y 40 ° S, area correspondiente al Iimite sur de la region subtropical del continente
(Van Husen 1967). Al norte de 35° S tiende a aumentar la proporcién de elementos
calidos de distribucién Neotropical, mientras que al sur de 40° S se incrementa la
proporcidn del elemento templado, Austral — Antartico. La mezcla fitogeografica que
caracteriza la flora actual de Chile tendria sus antecedentes en las Paleofloras que
ocuparon el Cono Sur durante el periodo Terciario, integrandose asi distintos linajes que
habrian llegado al territorio en diferentes edades del Terciario, bajo condiciones
geograficas y climéticas distintas a las actuales (Hinojosa & Villagran 1997,
Schmithiisen 1956). Si bien todas las Paleofloras Terciarias se desarrollaron bajo

condiciones geoldgicas y climaticas tinicas, sin analogos actuales (Fig. 4.1), todas ellas
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aportaron los linajes cuyos descendientes componen los bosques actuales. El propésito
de este trabajo es identificar las regiones mds representativas para la conservacion de las
comunidades producto de la evolucién remanentes de las floras terciarias en el litoral
chileno. De acuerdo a los antecedentes paleoclimaticos , la Cordillera de la Costa de
Chile central-sur habria sido la menos afectada por las repetidas glaciaciones del
Cuaternario y los cambios climaticos asociados, y habrian servido de refugios a los
bosques chilenos durante este perfodo (Villagran & Armesto 2003). Por lo tanto, €l
presente analisis se basa en una comparacion de la fisionomia foliar de cinco localidades
actuales de la Cordillera de la Costa de Chile central-sur, entre 33° y 40 ° S y quince
tafofloras del Terciario del sur de Sudamérica. Adicionalmente, se analiza la
composicion de elementos fitogeograficos de todas las floras incluidas en el andlisis. De
los resultados se espera poder inferir cuales son los bosques actuales de la Cordillera de

la Costa que constituyen el antecedente mas proximo a las floras terciarias.

METODOS
Analisis fisiondmico - foliar
Los andlisis fisionémico - climaticos se basan en la correlaciéon que existe entre
caracteres morfologicos de las hojas de dicotileddneas lefiosas y variables climaticas ,
basicamente, las temperaturas y las precipitaciones. Esta relacion permite usar andlogos
modernos para las reconstrucciones paleoclimaticas, en especial del clima Terciario
(Bailey & Sinnot 1916, Dilcher 1973, Dolph & Dilcher 1979, Kovach & Spicer 1996,

Sinnott & Bailey 1915, Wolfe 1979).
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El muestreo del material foliar actual se realizé en un gradiente latitudinal entre
33° y 40° 8, incluyendo cinco sitios de la Cordillera de la Costa de Chile central — sur
(Tabla 4.1). El rango altitudinal muestreado fue seleccionado de acuverdo a la cercania
de estaciones metereologicas, considerando una unidad de vegetacion homogénea. La
seleccién de un drea relativamente restringida permite mejorar la comparacion con las
Paleofloras terciarias, debido al sesgo espacial que representa toda localidad fosilifera
por el proceso tafondémico y de coleccion (Gregory-Wodzicki et al. 1998, Taggart &
Cross 1990). Las unidades de vegetacion muestreadas fueron: Bosque esclerdfilo,
Bosque deciduo Maulino, Bosque deciduo de Nothofagus y Bosques laurifolio
siempreverde (Tabla 4.1; Schmithiisen 1956).

En cada localidad se colecto el material foliar de dicotiledoneas lefiosas, cada
100 metros de altitud, hasta completar un niimero minimo de 30 especies. Todas las
muestras herborizadas (3 por especie, mezclando hojas de sol y de sombra) fueron
digitalizadas. A partir de las fotos digitales, se registraron 31 caracteres foliares (Tabla
4.2). El area foliar y la relacion Largo / Ancho se obtuvieron utilizando el programa
SigmaScan v5.0. El total de muestras colectadas para las cinco localidades fue de 1168 y
el total de hojas medidas fue de 11755.

La tabla 4.3 resume los datos de las estaciones meteorologicas aledafias a cada
localidad.

Los caracteres foliares utilizados en los analisis de las improntas f6siles fueron
tomados del Capitulo 2, esta Tesis, los cuales incluyen tafofloras de Bolivia, Chile
central-sur y de Argentina. En la tabla 4.4 se muestran las localidades fosiliferas

consideradas, edades relativas, fechados radioisotépicos, latitud sur, numero de
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morfogéneros y autores. En la tabla 4.5 se listan los caracteres foliares registrados para
cada una de estas Paleofloras.
Relacion entre la fisionomia actual y de los fésiles

Los datos morfoldgicos - foliares y climaticos de las localidades actuales chilenas
fueron afiadidos a la base de datos CLAMP3B+BOLIVIA, la cual contiene informacién
de localidades de América del Norte , Asia, Sudamérica y Bolivia (Gregory-Wodzicki
2000b, Wolfe 1993). Esta nueva base de datos que incluye la informacién de Chile la
hemos denominado CLAMP4. Sobre esta base de datos se realiz6 un analisis de
correspondencia canénica utilizando las primeras ocho variables climaticas de la tabla
4.3. Los caracteres foliares de las tafofloras fosiles fueron afiadidos a 1a base CLAMP4,
como muestras pasivas. El anlisis de correspondencia canonica fue efectuado con el
programa CANOCO version 4 para Windows (Ter Braak & Smilauer 1998). La
significancia estadistica de la relacién entre morfologia foliar y variables ambientales del
anélisis de correspondencia canonica se obtuvo a través de la prueba de Montecarlo.
Esta prueba utiliza la razén de F * (F'-ratio) parcial, donde la suma de cuadrados de la
regresion y de los residuos estan acumulados en todos los caracteres foliares de la matriz
morfolégica. En la prueba de Monte Carlo se permuté la matriz de morfologia mil veces
generandose un igual nimero de F *_ratio. Para determinar el nivel de significancia del
F'-ratio observado, este es comparado con los nuevos F -ratio calculados en cada
permutacién. Si el F-ratio observado se encuentra entre el 5% mds altos, entonces la
hipétesis nula de no existencia de relacién entre variables morfologicas y climaticas es
rechazada con valores de p<0.05 (Ter Braak & Smilauer 1988). El calculo del valor de p

para cada base de datos CLAMP, de la Prueba de Montecarlo, se realizé con el programa
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CANOCO 4 (Ter Braak & Smilaver 1988). Paralelamente se evalué la asociacion entre
morfologia foliar y variables climéticas utilizando la Prueba de Mantel (Manly 1991), en
la cual se estimo la significancia de la correlacién entre matrices de distancias
morfoldgicas-foliares y la matriz de distancia variables ambientales, la primera de ella
ocupa los valores estandarizados de todas las variables ambientales por sitio de la base
de datos CLAMP (diferencia de variables ambientales por sitio), y la segunda el
arcoseno de la raiz cuadrada de las frecuencias de los caracteres foliares por sitios de
CLAMP (diferencia de caracteres foliares por sitio). A partir de ambas matrices de
distancia se calculd un coeficiente de correlacion (r). La significancia de r fue obtenida
permutando diez mil veces una de las matrices, recalculando cada vez r, y observando
cuantas veces nuestro r original excede los valores de r permutado. El nivel de
significancia se determiné con un alfa () de 0.01.

Sobre la base del resultado del andlisis de correspondencia candnico se
compararon las posiciones de las localidades actuales y fosiliferas a través de un
analisis de conglomerados. También se compararon las posiciones relativas de las
localidades actuales y fosiliferas a lo largo de los vectores ambientales de temperatura
media anual (TMA), precipitacién durante la estacion de crecimiento (precipitacion
durante los meses en gue TMA supera los 10 °C, PMEC) y precipitacion de la estacion
seca (tres meses consecutivos més secos, PMS). La posicion de ambas localidades en
cada vector se realiz6 con un procedimiento de rotacion de ejes (Pielou 1984).
Considerando que el area foliar es un buen estimador de precipitacion media anual
(PMA; Tabla 4.3; Wilf et al. 1998), se comparé también el drea foliar promedio de las

localidades actuales y fosiliferas. Finalmente, se realizaron analisis de regresion para
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evaluar las estimaciones obtenidas con las bases de datos CLAMP3B+BOLIVIA y

CLAMP4.

Analisis Fitogeografico

Para las floras de las cinco localidades actuales se realiz6 un andlisis de la
distribucién de los géneros, de acuerdo a los diccionarios Mabberly (1987) y Willis
(1985). Se definieron los siguientes elementos fitogeograficos segin Villagran e
Hinojosa (1997) y Gay® et al (2003):

Elemento Austral-Antartico (AA): Incluye los géneros de bosques del sur de Sudamérica

que exhiben disyunciones con otros territorios continentales del hemisferio sur, al sur del
tropico de Capricornio, como los bosques templados y subtropicales de Nueva Zelanda,

Tasmania; Nueva Caledonia y SE y sur de Australia, incluyendo Nothofagus.

Elemento Australasiano (AU): Integra los géneros de bosques del sur de Sudamérica que
ademas de estar presentes en los territorios austral- antirticos, extienden sus
distribuciones hacia los tropicos y subirdpicos del NE y norte de Australia, Nueva
Guinea, Malasia, Indomalasia, SE de Asia ¢ islas del Pacifico occidental y Sudamérica,
ademas de presentarse a veces en el Neotropico.

Elemento Neotropical (N): Incluye los geéneros de bosques del sur de Sudamérica que

ademas se distribuyen, en forma discontinua, en los tropicos del continente americano,
incluyendo taxa de bosgues subtropicales de la costa atlantica de Brasil, como asimismo
de la vertiente andina oriental de Peri y Bolivia.

Elemento Pantropical (P): Incluye los géneros de bosques del sur de Sudameérica,

disyuntos con los bosques de la franja circumtropical del globo, incorporando el
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continente Africano y/o la isla de Madagascar. Algunos taxa de este elemento estin
ausentes en Ausiralasia tropical.

Elemento Amplio (A): Incluye los géneros de bosques del sur de Sudamérica que

ademss se distribuyen en amplias regiones del globo, integrando territorios situados en
las franjas tropical, subtropical y templada. Se incluyen en esta categoria elementos
cosmopolitas.
Elemento _endémico (E): Incluye los géneros de bosques del sur de Sudamérica
restringidos a los bosques subtropicales y templados de Chile, al sur de los 30° y ala
vertiente oriental Argentina, al sur de los 37°.
RESULTADOS

Anslisis Fisionomico-climatico

De acuerdo a las pruebas de Monte Carlo y de Mantel, la asociacién entre
morfologia foliar y variables climaticas de la base de datos CLAMP4 fue significativa
con valor de p = 0.001 (Prueba de Monte Carlo) y 1= 0.632, p< 0.0001, a 0.001 (Prueba
de Mantel). Los dos primeros ejes del analisis de correspondencia candnica, el cual
representa una combinacion lineal de las ocho variables climaticas utilizadas, explican el
87.7 % de la varianza total (Fig. 4.2). El gje unc discrimina diferencias en temperaturas
mientras que el eje dos lo hace respecto de la precipitacion (Tabla 4.6). En la Fig. 4.6, se
observa que las Paleofloras terciarias con un clima mas préximo al de las localidades
modernas corresponden a las Paleofloras Mixtas, Por otra parte, las localidades
modernas se separan claramente de las localidades fosiliferas del Paledgeno (Paleoflora
Tropical Gondwanica y Subtropical Gondwénica), siendo estas tiltimas mas calidas y

hiimedas durante todo el afio. Las Paleofloras Subtropicales del Neogeno también se
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separan de las actuales por sus condiciones de clima més calido y menos hiimedo. Estos
resultados se replican en el andlisis de conglomerados mostrado en la figura 4.3 y
realizado sobre la base de las posiciones de las localidades fosiliferas y actuales en el
diagrama de la figura 4.2. El dendrograma de la figura 4.3 agrupa, en primer instancia
las Paleofloras Gondwénicas, mas calidas y himedas, separadas de las restantes
localidades por una distancia euclidiana de 1.7. La segunda agrupacion principal
discrimina, con distancias euclidianas entre 0.8 y 0.9, las tafofloras subtropicales
modernas de Boca Pupuya, Potos{ y Jakakkota, ademas de la tafoflora mixta de Nirihuau
inferior. Finalmente, las localidades modemas se agrupan con las tafofloras mixtas,
ademsés de la tafoflora Subtropical Gondwanica de Quinamavida.

Distribucion de las floras en los vectores ambientales.

En las figuras 4.4 — 4.6 se muestra la disposicion de cada flora de acuerdo a su
ubicacion en cada uno de los vectores ambientales principales: temperatura media anual
(Fig. 4.4), precipitacion media durante la estacién de crecimiento (Fig. 4.5) ¥y
precipitacion de la estacion seca (Fig. 4.6).

En la figura 4.4 se observa que las localidades modernas se distribuyen en el
vector de temperaturas medias, de acuerdo a su latitud, desde las mas frias y australes
(C. Pelada) hasta las mds cdlidas y boreales (Los Queules y La Campana).
Concordantemente, las Paleofloras fosiles se distribuyen en un gradiente térmico
acoplado al eje temporal, que va desde la Paleoflora Gondwénica del Paledgeno, las més
calidas, hasta las Paleofloras Mixtas las méis templadas y andlogas en su posicion a las
floras de Los Ruiles y Los Queules. Las Paleofloras Subtropicales del Neodgeno se

desvian de la tendencia temporal de temperatura media decreciente y exhiben valores en
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el gradiente térmico que son equivalentes en su posicion a la Paleoflora tropical
Gondwanica.

En la figura 4.5 se observa que las localidades modernas se integran a las
Paleofloras Subtropicales Nedgenas y Mixtas en su disposicion a lo largo del vector de
precipitacion media durante la estacién de crecimiento, sin exhibir ninguna tendencia
particular. En contraste, las Paleofloras Gondwénicas se sitian en las posiciones maés
himedas del vector. Algunas anomalias se observan en la tafoflora Subtropical Nedgena
de Boca Pupuya y en la Tafoflora Mixta de Nirihuau inferior, las cuales se desvian hacia
posiciones mas hiimedas que sus anilogas.

En la figura 4.6 se observa que las localidades modernas se integran a las
tafofloras Mixtas en sus posiciones en el vector de precipitacién durante la estaciéon seca.
Nuevamente las tafofloras Gondwanicas del Paledgeno se ubican en las posiciones mas
himedas del vector. En contraste, las Tafofloras Subtropicales Nedgenas de Bolivia y
Cerro Los Litres se posicionan en el sector mas seco del vector, con la excepcién de la
Tafoflora costera de Boca Pupuya.

En la figura 4.7 se compara ¢l drea foliar promedio, caricter relacionado con la
precipitacién media anual (Wilf et al. 1998), entre las floras modernas y fosiliferas.
También sobre la base de este pardametro, las localidades actuales se integran con las
Tafofloras Mixtas y con las Tafofloras Subtropicales Neogenas de Chile central (Boca
Pupuya y los Litres), ademas de la Tafoflora Subtropical Gondwanica de Quinamadvida.
Nuevamente las Tafofloras Gondwénicas del Paledgeno exhiben los mayores tamafios
foliares promedios. En contraste, las Paleofloras subtropicales de Bolivia exhiben

tamafios foliares notoriamente menores que las floras mixtas y modernas.
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Reconstruccién del clima Terciario incluyendo la fisionomia foliar de Chile central
actual a la base de datos.

En las figuras 4.8 y 4.9 se comparan las estimaciones obtenidas para la
temperatura media anual (TMA), precipitacién media anual (PMA), precipitacion
durante la estacion de crecimiento (PMC) y la precipitacién de la estacién seca {(PMS);
utilizando CLAMP4 y CLAMP3B + Bolivia, junto a sus errores estandar para ambos set
de datos. Segin estas figuras, la adicién de Ia fisionomia foliar de las localidades de
Chile central no genera estimaciones, en cuanto a temperatura y humedad,
significativamente distintas entre ambos set de datos. No se observa diferencias en los
valores de TMA (Fig. 4.8 A). Los valores de PMA tienden a ser mas elevados durante el
Oligoceno — Mioceno (4.8 B); mientras que PMC y PMS registran valores levemente
mds bajos durante el Paleoceno y Eoceno (Fig. 4.9 A y B).

Anilisis Fitogeogrifico.

En la figura 4.10 se¢ muestra las proporciones de elementos fitogeograficos
representadas en las cinco localidades actuales consideradas, ordenadas de norte a sur
entre (33° a 40° S). Se observa que en la localidad més boreal, Cerro La Campana (Fig.
4.10 A) el elemento dominante es el Neotropical (27%), seguido por el Amplio (24%) y
el Endémico (22%). Los elementos Australasianos y Pantropical no sobrepasan el 14%
cada uno. El elemento Austral —Antdrtico no esta representado en esta flora. En la
localidad que sigue hacia el sur, Los Ruiles (Fig. 4.10 B), nuevamente el elemento
dominante es el Neotropical (32%) seguido del Endémico (24%) y del Austrai-
Antartico (19%). Los elementos Amplio; Australasiano y Pantropical exhiben

proporciones entre el 5% y 11%. La localidad que sigue, los Queules (Fig. 4.10 C
p g )
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domina ampliamente el elemento endémico (36%), seguido de una distribucion
equiparada de los restantes elementos (14%) a excepcién del elemento amplio
menormente representado (7%). En Nahuelbuta (Fig. 4.10 D), existe una distribucién
equilibrada de los elementos Austral-Antirticos (23%), Australasianos (20%),
Pantropical (17%) y Amplio (17%). En menor proporcién se encuentran el elemento
Endémico (13%) y el Neotropical {10%). La localidad mas austral, Cordillera Pelada
{Fig. 4.10 E), nuevamente domina e] elemento Endémico (38%), seguido en importancia
por los elementos Australasianos y Neotropical (19% y 17%, respectivamente). Con 12
% se registran los elementos Austral — Antartico y Amplio, mientras que el Pantropical

se reduce a un 2%.

DISCUSION

Comparacion de las fisionomias foliares entre localidades modernas y Paleofloras
terciarias

La idea que la vegetacion actual de bosques de Chile corresponde a la integracion
de los diferentes linajes que llegaron al territorio chileno durante el Terciario fue
planteada ya en 1956 por Schmitiisen y ha sido apoyada por diferentes autores (Arroyo
et al. 1995, Landrum 1981, Romero 1978, 1986, Troncoso & Romero 1998, Villagran
1995, Villagran & Armesto 2003, Villagran et al. 2003, Villagran & Hinojosa 1997). El
escenario geoldgico en que se desarrollaron estas floras terciarias ha sido sintetizado por
Hinojosa & Villagran (1997) y el clima ha sido reconstruido sobre la base del analisis

fisionémico foliar por Hinojosa (Capitulos 2 y 3, esta Tesis).




125

Los resultados de los anélisis comparativos de las fisionomias foliares de floras
modemnas y fésiles sugieren algunas analogias entre algunas regiones boscosas de la
costa chilena con las Paleofloras terciarias. De acuerdo al andlisis de correspondencia
canénica (Fig. 4.2) y a la distribucion de floras a lo largo de distintos vectores
climaficos (Fig. 4.4, 4.5, 4.6) existe una notoria divergencia entre los caracteres foliares
de las Paleofloras terciarias PaleGgenas y las localidades actuales. Estas diferencias
pueden ser atribuidas a las condiciones muy calidas y hiimedas que imperaron durante el
Terciario inferior, determinadas por condiciones climaticas y geologicas muy distintas a
las actuales (Capitulos 2 y 3, esta Tesis). En contraste, los resultados muestran algunas
convergencias entre los caracteres foliares de las localidades modernas de la Cordillera
de la Costa con algunas tafofloras mixtas analizadas. Los resultados del analisis de
conglomerados (Fig. 4.3) muestran que las mayores relaciones fisiondmicas se dan
entre las tafofloras Mixtas de Goterones, Nirihuau medio y Cerro Las Aguilas, y las
localidades modernas de Los Ruiles y Los Queules, ambas en el ambito del bosque
deciduo Mautino de Chile central, en torno a 36° S. Esta 4rea destaca por el interés
biogeografico y el caracter relictual de su flora. Asi lo indica ¢l elevado porcentaje de
especies forestales, por sobre el 50% de 1a flora total de bosques y la concentracién de
endemismos (Villagran 1995), como es el caso de la Familia monotipica
Gomortegaceae (Marticorena & Rodriguez 2001) y la restringida distribucion de Ia
especie endémica Nothofagus alesandrii, uno de los taxa considerado mas primitivos del
género (Gandolfo 1994, Humphries 1981, Manos 1997, Melville 1973, Tanai 1986).

Pese a las convergencias fisionomicas observadas entre las floras Mixtas y las

floras modernas de la Cordillera de la Costa, Jas reconstrucciones de las temperaturas y
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precipitaciones terciaras (Fig. 4.1) muestran que el clima terciario habria sido distinto y
no tendria anélogos actuales con ninguna de las regiones climaticas actuales del cono sur
de Sudamérica (Capitulos 2 y 3, esta Tesis). Asi, las convergencias fisionomicas
observadas entre las tafofloras Mixtas y las localidades del Bosque deciduo Maulino,
podrian ser explicadas por una “inercia” relacionada con la historia evolutiva de los
linajes componentes. Esta “inercia” ya ha sido ;éconocida como un factor que puede
afectar la relacion actual establecida entre la fisionomia foliar y clima, debido al sesgo
que introducen las distintas historias evolutivas y ambientales particulares a que han
estado sometidas distintas dreas (Gregory-Wodzicki 2000b, Stranks & England 1997).
En nuestro caso, la inercia puede apreciarse comparando las desviaciones de las
localidades actuales de los modelos de temperatura y humedad obtenidos en los anélisis
de regresién de la base de datos CLAMP (Fig. 4.11). Para el caso de la temperatura
media anual, los valores reales de las localidades chilenas tienen una buena
correspondencia con los valores estimados en el modelo (Fig. 4.11 A). Para los casos de
la precipitacion media durante la estacién de crecimiento y la precipitaciéon media de la
estacion seca (Fig. 4.11 B y C), las estimaciones de las localidades chilenas muestran
desviaciones de los modelos actuales, tendiendo a sobrestimar los valores reales, a
excepcidn del caso de la Cordillera Pelada, donde los valores son subestimados. Para el
caso de la precipitacién media anual (inferida del 4rea foliar, Fig. 4.11 D), los valores de
las localidades de Los Queunles y La Campana estan sobreestimados, mientras los valores
de Ja Cordillera Pelada estdn subestimados. Para las localidades de Nahuelbuta y los

Ruiles los valores tienden a ajustarse al analisis de regresion. De acuerdo a estos
i

resultados, la “inercia” morfolégica se expresaria especialmente en las
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sobreestimaciones de las precipitaciones, afectando principalmente a aquellas
localidades actualmente con regimenes hidricos con sequia estival, propios del clima
mediterraneo, como son los casos de los tres sitios méas boreales estudiados (Miller 1976,
Van Husen 1967).
Reconstruccion del clima Terciario utilizando 1a fisionomia foliar de Chile centre -
sur actual

Las estimaciones de las variables ambientales en el pasado son afectadas por la
adicién de nuevas localidades a las bases de datos publicadas (Gregory-Wodzicki 20004,
Wilf et al. 1999, Wilf et al. 1998, Wolfe 1993). Por lo tanto es posible que cvando se
agreguen las localidades actuales de Chile central, las estimaciones de temperatura y
humedad de las Paleofloras del sur de Sudameérica, pierdan la distintividad hasta ahora
sugerida (Fig. 4.1; Capitulos 2 y 3, esta Tesis). De acuerdo a nuestros resultados, las
estimaciones enire ambas bases de datos no difieren significativamente entre si, lo que
sustentaria el cardcter inico en que se desarrollaron las Paleofloras terciarias del sur de
Sudamérica (Fig. 4.12; Capitulos 2 y 3, esta Tesis).
Patrones fitogeograficos

La distribucién de los elementos fitogeogréficos de las localidades modernas
consideradas sigue el mismo patrén general descrito por Villagran e Hinojosa (1997).
En las localidades situadas entre 35°- 36° S se observa una distribucién equilibrada
entre distintos elementos fitogeograficos. En contraste, al norte de 35° S dominan el
elemento Neotropical calido y esta ausente el elemento Austral — Antartico, mientras que
al sur de 36°, dominan los elementos Austral — Antirtico y Endémicos. De la

comparacion de los patrones del este espectro fitogeogrifico actual con los espectros
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correspondientes a las distintas Paleofloras Terciarias consideradas (Fig. 4.13) es posible
concluir que ninguna de estas tafofloras estudiadas corresponde exactamente a la
fitogeografia actual. Sin embargo existen algunas convergencias interesantes. Por
ejemplo, la localidad actual més boreal considerada, Cerro La Campana y la localidad
fosilifera de Cerro Los Litres, del Mioceno de Chile central comparten la presencia
importante de los elementos Neotropical y Endémico v la ausencia del elemento Austral
— Antartico (Fig.4.1 y 4.5). Concordantemente, la composicion floristica del registro Los
Litres muestra la presencia de elementos escleréfilos , tales como los géneros Persea,
Peumus, Beilschmiedia y Cryptocarya, taxa actualmente dominantes en los bosques
esclerdfilos mésicos de la Cordillera de la Costa, representados por la localidad de Cerro
La Campana. Asi, esta tafoflora representaria la antecesora directa del bosque
Subtropical de Chile central (Hinojosa 1996, Hinojosa & Villagran 1997, Selles &
Hinojosa 1997, Villagran & Hinojosa 1997). Pese a esta convergencia floristica y
fitogeografica, las Paleofloras Subtropicales Nedgenas, que incluyen la tafofloras de
Cerro Los Litres, se desarrollaron bajo condiciones climaticas diferentes a las actuales.
Asi lo indican las reconstrucciones paleocliméticas que sugieren ambientes mds calidos
que los actuales, presumiblemente asociados al evento de calentamiento del Mioceno
medio, y precipitaciones no tan afectadas por el efecto de sombra de lluvias actual de
Los Andes, los cuales presentaba alturas con elevaciones al menos la mitad de las
presentes (Gregory-Wodzicki 2000a, Hinojosa 1996, Hinojosa & Villagran 1997,
Villagrén & Hinojosa 1997, Capitulo 2, esta Tesis).

Por ofra parte, la composicion fitogeografica de las tafofloras mixtas de

Goterones y Cerro Las Aguilas del Oligoceno superior y Mioceno temprano de Chile
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central (Troncose 1991; Hinojosa 1996; Selles & Hinojosa 1997) puede ser relacionada
con las localidades actuales de Los Queules y Nahuelbuta por la distribucién més
equilibrada de los distintos elementos fitogeogrificos, a excepcién del elemento

Endémico, que es mas propio de las floras actuales aisladas.

CONCLUSION

A la pregunta planteada en este trabajo, acerca de cudles son los analogos
actuales mds cercanos a las Paleofloras terciarias, nuestro resultados sugieren que las
Paleoflora Mixta y Subtropical Neégena podrian ser antecesoras directas de la
vegetacion de la Cordillera de la Costa de Chile central-sur. Asi lo sugieren las
convergencias en fisionomia y fitogeografia ya mostradas.

La Paleoflora Mixta se desarroll6 en Chile central durante el lapso Oligoceno —
Mioceno, bajo condiciones climaticas subtropical-templadas. Esta Paleoflora pareciera
estar mas relacionada con la actual vegetacion del 4rea mediterraneo-templada,
particularmente con la formaciéon de bosque deciduo Maulino (Los Ruiles — Los
Queules).

La Paleoflora Subtropical Nedgena se desarrollé en Chile central durante el
Mioceno- temprano a medio, bajo un clima calido, determinado por un evento de
calentamienio global, y un régimen de precipitacion estacional marcado por la
incipiente influencia de sombra de Tluvias que ejercia una Cordillera de los Andes con
alturas equivalentes a la mitad de las actuales durante el Mioceno (Gregory-Wodzicki

2000a, Capitulo 2, esta Tesis). Esta Paleoflora estaria directamente relacionada con la
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actual vegetacién escleréfila de Chile central, representada en nuestro estudio por el
bosque de Cerro L.a Campana.

Ambas Paleofloras habrian configurado Ia composicioén floristica de los bosques
subtropicales de Chile central- sur y detérminado las convergencias fitogeograficas,
fisionémicas y singularidades floristicas que caracterizan la flora de esta regién, pese a
los dramaticos procesos tecténicos y cambios climéticos que marcaron el final del
Terciario y el Cuaternario.

El caricter climaticamente finico en que se desarrollaron las Paleofloras terciarias
es reafirmado por la adicién de nuevos datos provenientes de la Cordillera de Costa de
Chile central. Sin embargo mayores estudios deben ser llevados a cabo para precisar las
reconstrucciones, tomando en cuenta Ias caracteristicas fitogeograficas e histdricas de
los andlogos modernos. Esta necesidad ya ha sido reconocida en otras regiones de
Sudameérica (Gregory-Wodzicki 2000b, Kowalski 2002) y los datos presentados aqui
permitirdn mejorar nuestra comprension de la relacion fisionomia-clima y la evolucién

de la biota en el continente Sudamericano.




Tabla 4.1. Localidades de la Cordillera de la Costa entre 33° y 40°S consideradas en este
estudio. Se muestran el tipo de vegetacion al que pertenecen, posicién latitudinal, rango
altitudinal de proveniencia de las muestras, exposicién, n° muestras colectadas y n°

hojas colectadas.
Localidad Tipo Latitud Rango Exposicion Ne N° hojas
Vegetacién °8 Altitudinal muestras
{msnm)
La Campana Escler6fila 33° 400-300 Este 261 2610
Los Ruiles Deciduo 35°50° 200-400 Este 213 2451
Maulino
Los Quenles Deciduo 35°50° 400-500 Este 292 3242
Maulino
Nahuelbuta Deciduo 37°49° 400-800 Este 186 1971
Nothafagus
Cordillera Laurifolio 40°13° 0-400 Oeste 216 1481
Pelada Siempre verde
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Tabla 4.2. Proporcidn de caracteres foliares registrados en cinco localidades actuales de
la Cordillera de la Costa en Chile central.

Localidad L. Campana L. Ruiles L. Queules  Nahuelbuta C. Pelada
Hojas Lobadas 5 10 4 10 13
Borde entero §0 54 50 37 43
Tipos Dientes Regulares 32 29 30 42 33
Cercanos 30 26 25 39 43
Redondeados 26 22 25 31 32
Agudos 24 24 25 32 25
Compuestos 18 17 12 13 18
Tamarto foliar Nanofila 5 3 2 2 1
Leptofilal 0 17 5 5 6
Leptofifa2 4 18 15 20 23
Microfila1 25 28 23 27 24
Microfila2 35 24 25 25 24
Microfila3 17 11 19 12 13
Mesofitat 7 4 9 7 4]
Mesofila2 2 0 1 3 1
Mesofila3 0 1] 1 0 2
Tipo Aplce Emarginado 17 18 13 6 3
Redondeado 33 31 37 35 20
Agudo 58 61 56 58 69
Atenuado 6 7 7 & 11
Tipo Base Cordada 15 12 9 4 15
Redondeada 32 23 23 20 28
Aguda 52 67 68 78 57
Relacion Largo:Ancho LA <11 5 0 0 t] 0
L:A1-21 40 41 44 32 39
L:A 2-3:1 32 33 35 a7 36
L:A 3401 15 15 17 21 30
L:A >4:1 8 2] 3 10 6
Forma foliar Cbovada 21 20 20 13 9
Eliptica 37 32 43 47 44
Ovada 41 48 36 39 47




Tabla 4.3. Variables ambientales usadas en el analisis de correspondencia canénica
(ocho primeras) y el analisis de regresién simple (Precipitacién media anual). Las

localidades fueron asociadas a las estaciones metereologicas mas cercanas (Di Castri y
Hajeck 1976). TMA: Temperatura media anual; TMC: Temperatura media més calida;

TMF: Temperatura media més fria; DEC: Duraci6n de Ia estacién de crecimiento
(mimero de meses con temperaturas superiores a 10°C); PMC: Precipitacién media
durante la estacién de crecimiento; PMMC: Precipitacién media mensual durante la
estacion de crecimiento; PMH: Precipitacién durante la estacién himeda (tres meses
consecutivos mas hiimedos); PMS: Precipitacion durante la estacion seca (tres meses

consecutivos mas secos); PMA: Precipitacién media anual.

Localidad TMA TMC TMF_DEC PMC PMMC PMH PMS PMA Estacién Afios
La Campana 144 19.1 100 12.0 801 4.2 32.8 14 5041 Quilpue 27
Los Ruiles 153 220 87 980 289 3.2 395 3.0 671 Cauquenes 63
Los Queules 153 22.0 87 90 289 32 39.5 3.0 671 Cauquenes 63
Nahuelbuta 128 190 79 90 276 3.5 662 62 953 Angol 28
C. Pelada 11.3 138 9.0 8.0 1049 13.1 855 258 2144 Pta. Galera 48




Tabla 4.4. Localidades fosiliferas consideradas, edad, ubicacion geografica, nimero de morfo-géneros y autores.

Fechados
Tafofloras Edad relativa (millones de Morfo-géneros
afios) Lat. Sur Autores
31 Gregory-Wodzicki y col. (1998); Hinojosa & Villagran
Jakokkota Mioceno superior 10.6 (Ar/Ar) 17°17 (1997); Villagrén & Hinojosa (1997)
Mioceno inferior a 35 Gregory-Wodzicki y col. (1998); Hinojosa & Villagran
Potosl medio 20-13 (Ar/AD 19°61' (1997); Villagran & Hinojosa {1997)
27 Martinez-Pardo (1990); Troncaso (1991); Hinojosa &
Boca Pupuya Mioceno medio ? 33°67 Villagran (1897); Troncoso & Romero (1998)
20 Hinojosa (1996); Hinojosa & Villagran (1997); Selles
Los Litres Mioceno inferior 21 (ArlAr) 33"18 & Hinojosa (1997); Hinojosa (inédito)
28 Martinez-Pardo (1990); Troncoso {1991); Hinojosa &
Villagran (1897); Troncoso & Romero (1998);
Goterones Mioceno inferior 23 (Sn) 33°57 Gregory (com.pers)
42 Hinojosa (1986); Hincjosa & Villagran (1807); Selles
Las Aguilas Oligoceno superior  26-23 {(Ar/Ar) 33°19 & Hinojosa (1997}, Hinojosa {inédito)
Fm. 18 Fiori (Fiorl 1940); Romero (1978 1986); Romero &
Nirihuau medio Oligoceno ? 41°19 Dibbern 1984; Troncoso y Romero (1998)
- \ 33 Berry (1928); Fiori (1931, 1939); Romero (1978,
Fm. Nirihuau Eoceno sup/Olig 1986) Romero & Dibbern (1984); Troncoso &
inferior inferior ? 41°15' Romero (1998)
72 Hunicken (1967); Romero (1978, 1986); Troncosa &
RioTurbio Eoceno medio ? 51°33 Romero (1998)
Laguna del 52 30 Berry (1925); Romero (1978, 19886); Troncoso &
Hunco Eoceno inferior {Ar/Ar) 42°27 Romero (1998); Wilf et al (2003)
Quinamévida  Eoceno inferior ? aser 29 Troncoso (1992); Troncoso & Romero (1998)
120 Berry (1938); Romero {1978, 1986); Tronocoso &
Pichiletifu Eoceno inferior ? 41°7 Romero (1998)
a0 Gayd (2001}, Moreno-Chacén (2000); Moreno-
Cocholgue Paleoceno/Eoceno? ? 36°35 Chacén y col.{2001)
Lota-Coronel  Paleoceno superior ? ar Engelhardt (1891) Hinojasa & Villagran {1997);
04 Romero (1878, 1986); Troncoso & Romero (1998)
Ligorio 19 Suarez y col (2000); Troncose y col.(2002)
Marquez Paleoceno superior <57 (K/Ar) 46°45
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Tabla 4.5. Proporci6n de caracteres foliares de quince tafofloras fésiles del Terciario del sur de Sudamérica

Edad 10 13 16 21 23 28 K] 40 45 52 £ 53 56 57 58
Localldad Jokokkata Potosi Bocd Pupuya LosLitres Goterones Las Aguilas Ririhuaum Riribucu i Rio Turble LHunco Quinamdvida Pichileufu Cocholgue Lota - Coronel LMdrquez
Hojas Lobadas 2 [] 4 ] Q [] 0 5 4 7 ] 8 3 1 Q
Borde antero 70 80 a8 B8 54 52 44 60 57 63 84 68 80 72 89
Tipos Dientes. Regularas 18 1 12 ] 30 23 28 10 28 a2 21 21 ] 16 5
Cercancs 8 7 B 8 23 24 38 18 21 27 22 16 10 k! 5
Redondeados 17 7 -} 14 2] 3 -] 7 25 20 4 21 5 18 11
Agudos 17 13 ] 0 13 17 19 13 18 17 32 9 5 12 0
Compuestes 0 0 ] 0 1" 10 0 18 7 0 2 1 0 0 0
Tamafic follar Nariafila 8 -3 Q 0 o 0 [ 0 0 0 0 0 0 L0 0
Leptofilat 15 14 4 8 4 0 0 2 0 0 0 4 0 0 0
Leplofila2 33 35 4 17 9 14 44 13 1 4] 17 2 0 0 0
Microfilat 38 24 42 28 684 45 a7 24 15 8 3B 17 7 4 11
Microfila2 8 18 50 14 2 kg 8 §2 58 42 40 ¥ 4 k14 66
Microfila3 0 8 0 18 0 4 0 ] 17 22 7 30 0 38 18
Mesofilal 0 0 0 1 0 0 0 1 8 2 [ 12 7 14 0
Mesofila2 0 0 0 0 o 4 0 ] [ 2 0 2 10 8 §
Masotilad [} 0 4] 8 0 o 4] 0 1 <) 0 1 o 1] o
Tipo Aplce Emarginado 4 18 | 8 0 H 0 3 0 o 13 8 0 4 0
Radondeado 54 58 kil 25 14 48 17 30 9 8 20 19 14 4 10
Agudo 48 44 €3 89 78 41 83 58 53 54 ki 62 K4l 80 70
Atenuado Q 0 8 0 7 8 0 1 38 38 3 19 14 36 20
Tlpo Base Cotdada 1 3 0 8 2 ] 0 0 5 1 0 4 4 0 0
Redondeada 28 42 19 47 14 2 15 30 2 22 21 3y 7 18 10
Atprda 7 55 8 47 84 &5 85 70 75 7 79 62 69 B4 €0
Relacldn Largo:Ancha LA <11 0 +] o ;] 4 o o 0 0 3 4 1 1] 4] 0
LA 1-2:1 21 24 52 69 48 62 39 43 2 16 21 2 28 15 §
L:A 2-3: 41 23 28 11 31 25 28 44 39 40 42 4 42 55 k1
L:A 3-4:1 3l 2 10 0 12 8 11 10 2 g 12 17 10 23 26
I:A >4:1 18 3 o 11 8 8 2 3 12 2 19 12 17 7 ¥l
Forma follar Obovada 19 15 30 8 10 18 ] 7 5 ] 20 5 17 18 ]
Eliptica 84 74 85 24 g 57 74 85 63 48 66 48 jix] 42 67
JOvada 18 12 4 1 23 26 18 28 33 54 24 47 20 40 28
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Tabla 4.6. Correlacion de las distintas variables ambientales utilizadas en el anslisis de
correspondencia candnica, con los dos primeros ejes de canénicos. Las variables de
temperatura se correlacionan con el eje 1 (CCAT), mientras que las variables de
humedad con el eje 2 (CCA2). TMA= Temperatura media anual; TMC= Temperatura

media mes

mas calido; TMF= Temperatura media mes mds frio; DEC= Duracién de la

estacidn de crecimiento (n° meses en que la temperatura supera los 10° C); PMC=
Precipitacién media durante la estacién de crecimiento; PMMC= Precipitacién media
mensual durante la estacién de crecimiento; PME= Precipitacion de los tres meses
consecutivos mas hiimedos; PMS= Precipitacién media de los tres meses consecutivos

mas secos.

- TMA TMC TMF DEC PMC PMMC PMH PMS
CCA1 -0.88 -0.66 -0.84 -0.86 0.01 0.35 0.15 0.53
CCAZ2 0.25 0.15 0.25 0.25 0.84 0.75 0.81 0.58
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Figura 4.1. Relacion de la temperatura media anual y la precipitacion de la estacion seca
(precipitacion de verano) en el sur de Sudamérica, incluyendo datos de la costa chilena
(circulos azules, 30°-42°S) y las estimaciones para las Paleofloras Terciarias. Las
Paleofloras no tendrian andlogo climatico moderno. La linea negra separa claramente las
localidades actuales y fosiles (modificado Capitulo 3, esta Tesis)
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Figura 4.2. Andlisis de correspondencia canonica entre la base de datos CLAMP4 (n=
161), los dos primeros ejes canonicos explican el 87.7 % de la varianza total. El eje uno
discrimina basicamente por temperatura mientras que el eje dos por humedad. Se
muestran los vectores de temperatura media anual (r= -0.88 con el gje 1) y los vectores
de precipitacion media de la estacion de crecimiento (r= 0.84 con el eje 2) y la
precipitacion de la estacion seca (r= 0.58 con el eje 2). Se muestran las posiciones de las
localidades actuales de Chile central y , como muestras pasivas, las tafofloras terciaras
del sur de Sudamérica. La asociacion entre caracteres foliares y variables ambientales
fue significativa con p= 0.001, Prueba de Monte Carlo y r= 0.632, p<0.0001, con un a
0.001, Prueba de Mantel.
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Figura 4.3. Dendrograma de distancia euclideana entre las posiciones de las Paleofloras
del sur de Sudameérica y 5 localidades de la Cordillera de la Costa, del analisis de
correspondencia canénica de la figura 4.2. En negro se muestra el tipo de Paleofloras,
SN= Paleoflora Subtropical Neégena; M= Paleoflora Mixta; S.G= Subtropical
Gondwanica; G.0.= Paleoflora Gondwdnica Occidental. Se destacan las distancias de las
mayores divergencias discutidas en el texto.
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Figura 4.4. Distribucion de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras
fosiles del sur de Sudamérica, en el vector de temperatura media anual de la Fig. 4.2.
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Figura 4.5. Distribucion de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras
fosiles del sur de Sudamérica, en el vector de precipitacion media durante la estacion de
crecimiento (precipitacion de los meses con temperatura media superior a 10 °C), de la
Fig. 4.2. El 4rea achurada corresponde al ambito en que se distribuyen las localidades de

la Cordillera de la Costa.

4
o)
= ® Cordillera de la Costa
aJ . P
= 34 4 Paleoflora Sl‘Jbtl'Opical Nedgena PY
S m Paleoflora Mixta ®
o @ Paleoflora Subtropical Gondwanica ® Py
$ 2 4 @ Paleoflora Gondwanica o
o
S El
.6 ﬂ- 1 . A
gl =
o=
3
::5 0+
S50
©
: 7
a 1 - /]
O
)
-
.
g 2
2
(&)
(]
>
'3 T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
W @ 9 @ 9O T ®w w ow g I 0 Q @ 3 O g N
23z52¢wv3Le82-3e8¢E82335 8%
3 g 2 apg 9025 063w 3 53 3 g2s LT
TS ESSS5: 8 22EFTEE23 5
“ 05893 % 5~ S iE2cd8gF 8 & =
z J 2 z S @ g el
o3 C -

Localidades




142

Figura 4.6. Distribucion de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras
fosiles del sur de Sudamérica, en el vector de precipitacion durante la estacion seca (tres
meses consecutivos mas secos), de la figura 4.2. El area achurada corresponde al ambito
en que se distribuyen las localidades de la Cordillera de la Costa.
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Figura 4.7. Distribucion de las localidades del Cordillera de la Costa y las Paleofloras
fosiles del sur de Sudamérica, en relacion del drea (tamaifio) foliar promedio, segun Wilf
(1998). El 4rea achurada corresponde al ambito en que se distribuyen las localidades de

la Cordillera de la Costa.
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Figura 4.8. Comparacion entre las estimaciones de variables ambientales entre dos bases
de datos que incluyen las localidades chilenas (CLAMP4, en verde) y que las excluyen
(CLAMP3B+BOLIVIA, en rojo). A.- Estimaciones de temperatura media anual; B.-
Estimaciones de la precipitacion media anual. Las barras indican los errores estandar de
ambos modelos.
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Figura 4.9. Comparacion entre las estimaciones de variables ambientales entre dos bases
de datos que incluyen (CLAMP4, en verde) las localidades chilenas y que las excluyen
(CLAMP3B+BOLIVIA, en rojo). A.- Estimaciones de precipitacion durante la estacion
de crecimiento; B.- Estimaciones de la precipitacion durante la estacion seca. Las barras
indican los errores estandar de ambos modelos.
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Figura 4.10. Frecuencia de elementos fitogeograficos en 5 localidades de la Cordillera
de la Costa de Chile central, en un gradiente latitudinal. Elementos seglin Villagran e
Hinojosa (1997) y Gaysé et al (2003).
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Fig. 4.11. Relacion entre los valores reales y estimados de las localidades de la
Cordillera de la Costa. La regresiones fueron calculadas a partir del analisis de
correspondencia candnica sobre la base de datos CLAMP4 (n= 161). A.- Anlisis de

Temperatura media anual (TMA); B.- Anélisis de la precipitacién media durante la
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estacion de crecimiento (PMC); C.- Anélisis de la precipitacién durante la estacién seca

(PMS); D.- Anlisis de la precipitacién media anual, considerando el drea foliar

promedio segiin Wilf et al (1998).
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Figura 4.12. Relacion de la temperatura media anual y la precipitacion de la estacion
seca (precipitacion de verano) en el sur de Sudamérica, incluyendo datos de la Cordillera
de la Costa chilena (circulos azules, 30°-42° S, este trabajo) y las estimaciones para las
Paleofloras Terciarias del Cono Sur, usando CLAMP4. Las Paleofloras no tendrian
analogo climatico moderno. La linea negra separa claramente las localidades actuales y
fosiles.
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Figura 4.13. Distribucién de elementos fitogeograficos en las tafofloras terciarias

consideradas en este trabajo. PGO: Paleoflora Gondwénica occidental; PSG: Paleoflora
Subtropical Gondwanica; PM: Paleoflora Mixta; PSN: Paleofloras Subtropical Nedgena.
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CAPITULO 5

DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

En el sur de Sudamérica, el problema del origen y desarrollo de tafofloras con
mezcla de elementos florales de distintas procedencias geograficas, ha sido una
preocupacion importante para los paleobotanicos, desde cuando fueran registradas por
primera vez a principios del siglo XX (Dusén 1916). Se han desarrollado diversos
argumentos para explicar la coexistencia de elementos fitogeograficos distintos
encontrados en los afloramientos del periodo Terciario, incluyendo explicaciones que
adjudican estos hallazgos a procesos tafonémicos, con depositacion de improntas
procedentes de distintas comunidades en una misma cuenca fosilifera (Dusén 1916,
Menéndez 1971). Sin embargo, la amplia extensién temporal y espacial que exhiben llos
registros de floras de mezcla en el sur de Sudamérica, bajo condiciones climaticas y
geomorfoldgicas diferentes, invalidarian esta sugerencia (Hinojosa & Villagran 1997,
Romero 1978, 1986, Troncoso & Romero 1998). Dos principales hipétesis permanecen
vigentes para explicar el desarrollo de floras mixtas durante el Terciario. La primera, fue
postulada por Romero (1978), quien invoca cambios en los requerimientos ecoldgicos de
los taxa componentes de las floras de mezcla. De esta manera existiria la posibilidad de

que linajes con requerimientos actualmente calidos y frios hubiesen podido co-habitar un
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mismo sitio. Axelrod et. al (1991) y Axelrod (1992) La segunda hipotesis adjudica la
mezcla de elementos fitogograficos a condiciones de estabilidad o “ecuabilidad” de las
temperaturas. De acuerdo a este planteamiento, la ecuabilidad térmica se expresaria en
temperaturas medias anuales en torno a 14°C y una oscilacién térmica cercana a 0°C.,
Recientemente, Troncoso y Romero (1998) combinaron ambas hipétesis y postularon
que las llamadas floras de mezcla se habrian desarrollado bajo condiciones de clima
“ecuable” y los taxa componentes de la flora habrian tenido requerimientos ecologicos
distintos a los actuales.

El origen, desarrollo tempo-espacial y clima asociado a las llamadas floras de
mezcla terciarias resultan ser problemas fundamentales para la comprension de la
historia evolutiva de las floras terciarias (sensu lato) del sur de Sudamérica. Més arn
importa establecer su conexién con las floras actuales ya que, practicamente, todos los
tipos de bosques modernos del sur de Sudamérica exhiben también una mezcla de
diferentes elementos fitogeograficos en su composicién floristica (Arroyo et al. 1995,
Schmithiisen 1956, Villagran 1995, Villagrin & Armesto 2002, Villagran et al. 2003,
Villagran & Hinojosa 1997). |

El objetivo principal de esta tesis fue poner a prueba las hipétesis propuestas por
Romero (1978) y nuestra versién modificada de Axelrod y colaboradores (1991), sobre
la base del anilisis fisionémico foliar de las tafofloras mixtas del Terciario del sur de
Sudameérica. Nuestro primer objetivo fue reconstruir el clima continental terciario, en
funcién de variables de temperatura y precipitacion. Por otra parte, nos propusimos una
comparacién de las caracteristicas morfo-fisionémicas de las especies actunales y fésiles

de un taxon clave, Nothofagus, analisis que nos permite discriminar las tolerancias
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climaticas caracteristicas de las especies incluidas y, de esta manera, poner a prueba la
hipétesis de Romero. Por ultimo, en la busqueda de andlogos modernos para las floras
mixtas terciaras, hemos también Ilevado a cabo una comparacién fisionomica-climatica
entre las floras de actuales de Chile central-sur y las Paleofloras del Terciario del sur de
Sudamérica. Considerando todos estos analisis, se revisan criticamente los modelos de
evolucién paleovegetacional propuestos en la literatura para el Terciario del sur de
Sudameérica. Estos objetivos fueron considerados en las tres publicaciones que se
adjunta. A continuacién, se sintetizan los principales resultados de esta tesis.

En Ia Figura 5.1 se muestran las estimaciones de temperatura y precipitaciones
Terciarias obtenidas sobre la base de los andlisis fisiondmico-climaticos. Estos
resultados han sido discutidos en el contexto de la informacion paleoclimatica
documentada en la literatura (Zachos et al. 1993, Zachos et al. 2001). Las condiciones
tropicales-célidas y muy himedas estimadas para fines del Paleoceno y principio del
Eoceno en esta tesis, han sido asociados en la literatura acerca de resultados radio
isotdpicos en el océano (Zachos 2001) a un evento de calentamiento ocurrido en el
limite Paleoceno/Eoceno; este clima fue sucedido por condiciones subtropicales toda\}ia
calidas y un régimen de Huvias algo menos hiimedo durante el Eoceno; la tendencia de
descenso de temperaturas y precipitaciones observadas culmina hacia fines del Eoceno y
principios del Oligoceno. Esta tendencia ha sido asociada a un evento de enfriamiento
ocurrido durante el limite Eoceno-Oligoceno y registrado en testigos marinos (Dingle &
Lavelle 2000, Zachos et al. 2001), como consecuencia del comienzo de la glaciacién en
Antartica (Hinojosa & Villagrén 1997, Zachos et al. 2001). Durante el Oligoceno

superior se observa, en nuestra reconstruceién paleoclimatica, un leve repunte de las




157

precipitaciones y temperaturas, concordante con un calentamiento documentado en la
literatura para el Oligoceno superior (Zachos 2001). Durante el Mioceno, segin el
analisis fisonémico-foliar, se registré un nuevo evento de calentamiento, marcado por un
abrupto aumento de las temperaturas por sobre los 5° C. Las precipitaciones también
aumentaron hasta alcanzar niveles equivalentes a las del Eoceno superior. De acuerdo a
nuestros datos, ¢l méximo de temperaturas y precipitaciones tuvo lugar en el lapso
Mioceno medio a superior. Este evento ha sido también registrado a nivel giobal y local
para este mismo tiempo (Martinez-Pardo 1990, Zachos et al. 2001).

En este escenario paleoclimatico, se habrian desarrollados las asi llamadas
tafofloras mixtas, a partir del Eoceno temprano, que habrian persistido en Chile central
hasta el Mioceno medio a superior (Romero 1978; 1986; Hinojosa & Villagran 1997;
Troncoso y Romero 1998). La larga persistencia temporal de las llamadas floras mixtas
y las condiciones paleocliméticas asociadas constituyen el tema del Capitulo 3. De
acuerdo a las predicciones de estabilidad de las temperaturas (M>50) que se desprenden
de la hipotesis de Axelrod (1991, 1992), nuestros resultados indican que todas las
tafofloras de mezcla quedan incluidas en el rango propuesto en la hipétesis, con fndic-es
de ecuabilidad (M) que oscilan entre 50-60 (Fig. 5.2). Este resultado pareciera
consistente con la hipétesis de ecuabilidad térmica para explicar el desarrollo de las
floras mixtas terciarias. Sin embargo, subsiste el hecho de que en este mismo rango de
ecuabilidad térmica se integran otras tafofloras terciarias que no corresponden a la
definicion original de Tafoflora Mixta (Romero 1978), como es el caso de las asi
llamadas Paloeflora Neotropical, Antartica y Subtropical (Fig. 5.2, Hinojosa & Villagran

1997, Romero 1978).
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De este resultado se desprende que no es posible designar a la ecuabilidad
térmica como tnica causal del desarrollo de las llamadas Paleofloras Mixtas, ya que este
parametro se aplica igualmente a la mayor parte de las Paleofloras que poblaron el sur de
Sudameérica durante el Terciario. Una situacién similar ocurre con este parametro M, al
analizar las condiciones actuales, registrandose altos indices de ecuabilidad térmica
(M>60) practicamente a todo lo largo del gradiente latitudinal costero de Chile. Pese a
ello, a lo largo del litoral chileno se da una notable heterogeneidad vegetacional, desde
formaciones dridas - semidridas hasta templado-lluviosas. Por todo ello, ha de
concluirse que no es posible, de esta manera, discriminar las paleofloras por la
ecuabilidad y, por ende, no nos est4 permitido negar su eventual influencia sobre éstas;
pero del mismo modo, no es posible sefialar a esta variable como causa tnica y directa
de las Paleofloras Mixtas.

Considerando que no es posible sefialar a la ecuabilidad térmica, como tnico y
directo factor causal para el desarrollo de las paleofloras mixtas, se examiné el posible
papel de la distribucién de las precipitaciones, especialmente en la estacién de verano.
Esta hipotesis se trabaj6, sobre el méximo equilibrio en la mezcla de elementlos
fitogeograficos observados en la actual zona de transicién mediterraneo-templada de
Chile. Esta zona corresponde al limite sur del subtrpico de Sudamérica (Van Husen
1967), con temperaturas mésicas y un minimo de precipitacion estival, ademas de las
precipitaciones regulares de invierno (Fig. 5.3). Ambas variables climéticas (temperatura
y precipitaciones de verano), asociadas a una mezcla equiparada de elementos
fitogeograficos, pueden ser consideradas como condiciones andlogas a las que

experimentaron las asi llamadas Paleofloras Mixtas durante el Terciario. Las Figuras 5.1
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y 5.3 muestran que todas nuesiras estimaciones sobre la distribucién de las lluvias
terciarias exhiben una tendencia sostenida de descenso, tanto de las precipitaciones
medias como las de la estacién estival, durante el periodo de desarrollo de las Ilamadas
paleofloras mixtas. De este resultado se desprende que no existiria una condicion estable
de las precipitaciones durante el desarrollo de las llamadas Paleofloras Mixtas, sino que
las condiciones difieren sustancialmente para cada flora fosil estudiada.

Frente al enigma de la persistencia temporal y espacial, de las Ilamadas
Paleofloras Mixtas, llegamos a la conclusion de que la debilidad de todos los
planteamientos explicativos acerca de su existencia reside en la visién actualistica con
que se ha enfocado el problema, sin considerar la posible singularidad del paleoambiente
Terciario, en las hipétesis explicativas. En efecto, un Cono Sur sin una cadena
montafiosa andina ejerciendo un significativo efecto de sombra de Huvias a los dos
grandes sistemas climaticos que dominan actualmente el continente, los vientos del oeste
y del este, deberia haber tenido una impronta significativa en el régimen climatico
Terciario. Los antecedentes de Ia literatura documentan alturas montafiosa bajas durante
el Terciario, llegando a alcanzar la mitad de las elevaciones actuales durante el Mioceﬁo,
tiltimo lapso en que se reconocen paleofloras mixtas en el documento fosil (Gregory-
Wodzicki 2000). Esta singularidad topografica, nos lleva a postular la hip6tesis
alternativa que las Ilamadas Paleofloras Mixtas en el sur de Sudamérica fue posibilitada
por la combinacion de temperaturas relativamente calidas y hiimedas imperantes durante
gran parte del Terciario, condiciones que no presentan en la regién en la actualidad.
Nuestros resultados (Figura 5.4), son concordantes con esta hipétesis y muestran que las

llamadas Paleofloras Mixtas terciarias se distribuyen en un rango de temperaturas
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medias anuales relativamente altas, asociadas a precipitaciones de verano. De acuerdo a
este resultado, larga extension tempo-espacial de las llamadas Paleofloras mixtas durante
el terciario fue posibilitada por la existencia de un clima subtropical, que persistié entre
el Eoceno y el Mioceno inferior, con influencia de dos regimenes hidricos, los vientos
del este de fuente amazénica y vientos del oeste de las latitudes templadas. La
comparacion con otras regiones del sur de Sudamérica actual muestra que este escenario
climético no tendria analogos modemos, y fite posible porque los Andes aun no ejercian
un severo efecto de sombra de lluvias en los sistemas climaticos que controlan las
precipitaciones del sur del continente.

Con respecto a la hipétesis original de Romero (1978), quien adjudica la mezcla
de elementos florales a tolerancias ecolégicas distintas de los taxa componentes, la
comparacion entre las caracteristicas morfo-fisionémicas de las especies actuales y
fosiles terciarios del genero Nethofagus muestran lo siguiente (Fig 5.5): las morfo-
especies f6siles de Nothofagus se asocian con un dmbito de condiciones climaticas mds
amplias que las que exhiben las especies modernas. Este resultado apoyaria la hipbtesis
de cambic de tolerancias ecoltgicas de los linajes planteadas por Romero (1978) y -es
concordante con un clima Terciario sin andlogos en la actualidad.

La conclusion de que las asi llamadas Paleofloras Mixtas terciarias tendrian un
cardcter Unico, sin equivalente actual, en lo que respecta a su régimen climético, nos
llevé a preguntarnos por aquellas situaciones mas proximas a este régimen, que podrian
conservar en mejor forma los remanentes actuales de las floras mixtas terciarias en
Chile. Como se dijo anterjormente, la zona de Chile central correspondiente a la

transicién Mediterrdneo-Templada (36° S-40° S) posee en la actualidad temperaturas
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mas mésicas junto a precipitacién estival, y mantiene la mas equilibrada mezcla de
elementos fitogeograficos distintos (Villagran & Hinojosa 1997).

En el Capitulo 4 exploramos los bosques de esta zona, comparando la fisionomia
y fitogeografia de los taxa presentes en cinco localidades de la Cordillera de la Costa,
entre 30° y 40° S, con las tafofloras terciarias estudiadas en esta tesis. De acuerdo a
nuestros resultados, la maxima analogia fisionémica y fitogeografica se da entre las
tafofloras del Oligoceno y Mioceno de Chile central (Cerro Las Aguilas y Goterones) y
las localidades actuales con bosque deciduo Maulino de Los Ruiles y Los Queules (en
torno a 36° S) A partir de estas convergencia fisionémicas es posible postular a ambas
floras como los antecedentes paleobotanicos mds préximos a las tafofloras terciarias, en
particular las llamadas tafofloras mixtas. Por otra parte, se muestra una analogia
fisionémica y fitogeografica entre la tafoflora Subtropical de Cerro Los Litres del
Mioceno de Chile central y la vegetacion escleréfila de Cerro La Campana (33°). Este
resultado nos lleva a concluir que ias floras nedgenas de la pre-cordillera de Chile
central ya empezaban a experimentar el efecto de sombra de Huvia a la influencia de los

vientos del este, que caracterizan el clima mediterréaneo actual.

&Es util concepto de Paleoflora Mixta?

Como ya fue mencionado en Ia introducci6n de esta Tesis, el concepto de Paleoflora
Mixta involucra la reuni6n de géneros subtropicales - calidos y templados-frios, los
cuales habrian integrado una paleoflora por inmigracién de plantas antarticas (que pudo

haber provisto sélo los elementos frios pero también otros elementos célidos), o por la
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inmigracion de una corriente floral del norte, que habria aportado parte de los elementos
calidos (Romero 1978).

Sin embargo, cuando analizamos la composicion fitogeografica de las tafofloras
terciarias consideradas en este estudio, podemos observar que esta “mezcla” de distintos
elementos fitogeogréficos no es una condicidén exclusiva de las llamadas Paleofloras
Mixtas, definidas por Romero. Otras Paleofloras del Terciario también exhiben mezclas
de elementos en distintas proporciones (Fig. 5.6). De igual forma, esta mezcla de
elementos €s un caricter propio de la flora de la region mediterrdnea de Chile central
actual (Fig. 5.7), lo que corrobora lo expuesto por Villagran e Hinojosa (1997), quienes
enfatizan la condicion de mezcla como una caracteristica de la composicién
fitogeogréfica de los bosques de Chile. Asi, Ia mezcla de distintos elementos
fitogeograficos en la flora fosil y actual, seria una condicién inherente a 1a evolucién
vegetacional del cono sur de Sudamérica, y no una propiedad de un grupo especifico de
floras fosiles. La mezcla de elementos fitogeograficos, registrada en los afloramientos
estudiados por Romero (1978), podrfa ser explicada entonces, por la incorporacién de
taxa Austral-Antarticos que diversificaron a partir del elemento Australasiano en la
porcién austral del Gondwana occidental. Este elemento Australasiano formé parte de la
vegetacidn tropical — subtropical que ocupaba la regién a comienzos del Terciario (Fig.
5.6). La creciente presencia de taxa Austral — Antérticos a través del perfodo (Fig. 5.6),
seria una consecuencia de los cambios climéticos y tectonicos acaecidos durante ese
periodo, como son el descenso de las temperaturas medias y de las precipitaciones a
través del Terciario, la separacion de Australia de Sudamérica — Antartica y el

consecuente inicio de la glaciacién Antsrtica (Fig. 5.1).
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El ejemplo mas significativo de este proceso de diversificacion floristica a través
del Terciario corresponderia al género Nothofagus, taxa considerado como icono de taxa
Austral — Antértico, y asociado a condiciones templadas-frias (Romero 1978, 1986,
Troncoso & Romero 1998). El género Nothofagus tendrfa un extenso biocrdn en
Sudamérica, desde el perfodo Creticico hasta la actualidad (Troncoso & Romero 1998),
cuyo probable centro de diversificacion se encontraria en la regién austral del Gondwana
(citas en Manos 1997), probablemente a partir de linajes Australasianos (Hill 1992). Su
presencia, aunque con muy bajas proporciones, en Paleofloras dominadas por elementos
tropicales-subtropicales (incluyendo elementos australasianos), bajo condiciones célidas
y hiimedas durante el Terciario (Fig. 5.6, esta tesis; Troncoso & Romero 1998), es
coherente con la idea de la diversificacion del género a partir de elementos con
tolerancias ecoldgicas diferentes a las de las especies actuales (capitulo 4). Ademss, es
concordante con las relaciones a nivel molecular y morfoldgico entre los actuales
Nothofagus sudamericanos, del subgénero Nothofagus, y los taxa tropicales-
subtropicales de Nueva Guinea — N. Caledonia, del subgénero Brassospora (Manos
1997).

Los picos de abundancia y diversidad del elemento Austral-Antartico (donde
domina Nothofagus) durante el Eoceno al Oligoceno, con persistencia de elevadas
proporciones de elementos cilidos como el Neotropical, Australasiano, etc.(Fig. 5.6),
estarian asociados a los descensos en las paleotemperaturas a nivel global (Fig. 5.1), y
relacionados con el mayor evento de vicarianza de ese perfodo, como fue la separacién
de Australia de Sudamérica — Antartica y el inicio de la glaciacién Antartica (Hinojosa

& Villagran 1997). El resultado de este evento de enfriamiento climético y el fuerte
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aumento en las proporciones del elemento Austral — Antartico en las floras fésiles
terciarias, fue la estructuracién de una mezcla mas equilibrada entre los diferentes
elementos fitogeograficos (Fig. 5.6), que tendria relacién con los actuales bosques de la
region central de Chile entre los 35° y 40° S (Capitulo 4).

Asi, considerando en forma conjunta la distribucidén de elementos fitogeograficos
de las paleofloras consideradas en esta tesis y nuestras estimaciones paleoclimdticas, es
posible re-plantear la evolucion paleovegetacional del Terciario del sur de Sudamérica a
través del siguiente modelo (Fig. 5.6):

Durante el Paleoceno, el cono sur habria sido ocupado por una Paleoflora
Gondwanica, bajo condiciones climaticas tropicales, célidas y muy humedas. Esta
Paleoflora se caracterizaba por la mezcla de elementos fitogeograficos (Australasiano,
Neotropical, Pantropical), distribuidos actualmente en regiones célidas del mundo. El
elemento austral — antartico estaba ausente. Desde comienzos del Eoceno hasta el
Eoceno medio el cono sur habria estado poblado por una Paleoflora Subtropical
Gondwanica, bajo condiciones climéaticas algo menos célidas que la Paleoflora anterior
y un régimen de lluvias bi-estacional, con aportes de humedad provenientes tanto &e
vientos del este como del oeste. Los elementos floristico caracteristicos de esta
Paleoflora tienen actualmente distribucién Neotropical y Pantropical con una menor
proporcién del elemento Australasiano y una representacion muy baja del elemento
Austral-Antirtico. Desde finales del Eoceno hasta comienzos del Mioceno, se
conformaria una Paleoflora Mixta, bajo condiciones climéticas méas frfas y menos
himedas que las imperantes anteriormente, una consecuencia del enfriamiento global del

clima provocado por la glaciacién Antartica. El rasgo més relevante de la composicién
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fitogeografica de esta Paleoflora reside en el aumento sustancial del elemento de
distribucion actual Austral-Antartica, aunque persisten proporciones equivalentes de los
elementos célidos Neotropical y Pantropical, y algo menores del elemento Amplio,
hecho que nos lleva a postular a esta flora como verdaderamente “Mixta”, es decir
caracterizada por una mezcla equiparada de elementos florales de distintas procedencias
y tolerancias a las nuevas condiciones climaticas desarrolladas en el periodo. Desde el
Mioceno inferior al superior, Chile central habria sido ocupado por una Paleoflora
Subtropical Nedgena, bajo condiciones climdticas relativamente més calidas y Buviosas
que en el periodo precedente, aunque con tendencia hacia Ia sequia estival. El desarrollo
de esta Paleoflora se correlaciona con un evento de calentamiento global, con aumento
de las temperaturas medias por sobre 5° C. Sin embargo, la creciente sombra de Huvia de
los Andes, con alturas al menos la mitad de las actuales (Gregory-Wodzicki 2000),
probablemente estaba afectando negativamente Ia influencia de la lluvia procedentes del
este. En la composicién fitogeografica de esta Paleoflora destaca la dominancia de
elementos cdlidos (Neotropical , Pantropical y Australasiano), disminucién del elemento
Austral — Antértico y significativo aumento de elementos actualmente endémicos de I;JS
bosques del sur de Sudamérica. En consecuencia, esta Paleoflora exhibe un cardcter mas
“moderno” en su composicién floristica, con bastante cercania a la composicion

fitogeografica de los bosques actuales del sur de Sudamérica.
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Figura 5.1. Estimaciones de temperaturas y precipitaciones para el sur de Sudamérica.
A.- Temperatura media anual. B.- Precipitacién media anual. Barras indican intervalo de

conflanza al 95%.

Edad estimada (millones de afios)

Edad estimada {millones de afios)

Temperatura media anual (°C)

20 4

% 4

35 4

0

a3

12 1| @ %
A
—a
—
‘—‘\:-.'—0
_,,L—-.r-c""—_
u—‘:n____
e
|—Q:::
-""-.:.._:.
D:H
ﬁﬁ;__'—a
= = R
Precipitacion media anual (cm)
0 50 108 150 200
B
e
."'-'—L_' -—
F—
> e
1—.:\—1"
———
rd
s
i—o-{-
A ~ -
Ih.r__l__
- —
———
S
S
b
- - v—,:-"-.—-o
S
==




167

Figura 5.2. Nomograma de ecuabilidad térmica de acuerdo a Axelrod (1992). Con
simbolos de colores se indican las diferentes Floras Mixtas del Terciario de Sudamérica.
Circulos blancos corresponde a Paleofloras Neotropicales, mientras que tridngulos
blancos a Paleofloras Subtropicales y cuadrados blancos a Paleofloras Antarticas.
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Figura 5.3 Precipitacion de los tres meses consecutivos mas secos de Tafofloras Mixtas
terciarias, de acuerdo a las base de datos CLAMP3B (A) y CLAMP3B+BOLIVIA (B).
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Figura 5.4. Relacion entre la temperatura media anual y la precipitacion de verano en el
sur de Sudamérica, incluyendo datos climaticos de la costa chilena ( circulos azules, 42-
55°8; circulos verdes 30°-41°S),y las estimaciones basadas en las asi llamadas
Paleofloras Mixtas terciarias (1-8) (estimaciones basadas en CLAMP3B+BOLIVIA)
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Figura 5.5. Andlisis de correspondencia considerando las caracteristicas
fisionomica-foliares de taxa actuales (cuadrados negros) y fosiles (simbolos de
colores) del género Nothofagus. P= N. pumilio; B= N. betuloides; O= N. obliqua;
A= N. antartica; D= N. dombeyi; AL= N. alpina; G= N. glauca; ALE= N.
alessandrii; L= N. leonii .
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Figura 5.6. Distribucién de elementos fitogeograficos en las tafofloras terciarias. PGO:
Paleoflora Gondwaénica occidental; PSG: Paleoflora Subtropical Gondwénica; PM:

Paleoflora Mixta; PSN: Paleofloras Subtropical Nedgena.
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Figura 5.7. Frecuencia de elementos fitogeograficos en 5 localidades de la Cordillera de
la Costa de Chile central, en un gradiente latitudinal, entre 33° y 40° S.
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