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RESUMEN

Se intenta una reconstruccion de la historia de la flora de los Andes incluyendo los siguientes enfoques:

i

i

TE

Anilisis biogeografico global de las floras subantirtica, australantartica, de bosques neotropicales,
de paramos y de la puna.

Historia de las floras neotropical y austral-antartica desde los inicios de la separacion de Africay
Sudamérica en el creticico medio hasta el desmembramiento definitivo del continente de Gond-
wana en el mioceno.

Secuencia geologica del levantamiento de los Andes del norte desde la formacion de los “macizos
paleozoicos’’ hasta su levantamiento final con las alturas actuales en el plioceno medio.

Anilisis palinologico de la secuencia plio-pleistocénica de la sabana de Bogota incluyendo un re-
gistro inicial de polen netamente de bosque (zonas I-III), los comienzos y la rapida diversifica-
cion de la flora andina de piramos (zonas IV y V) y las fluctuaciones del limite arbéreo durante
los ciclos glaciales-interglaciales del pleistoceno (zonas VIy VII).

Palabras claves: Palinologia, flora tropical, biogeografia de los Andes.

ABSTRACT

The history of the Andean flora is reconstructed using the following sources of information:,

A biogeographical analysis of the subantarctic flora, austral-antarctic flora, neotropical forests,
paramos and puna flora.

History of the neotropical and austral-antarctic floras from the point of separation of Africa and
South America in the mid-cretaceous until the fragmentation of Gondwanaland in the miocene.
Geological history of the northern Andean uplift in the paleozoic until the mid-miocene.
Palynological analysis of the plio-pleistocene sequence from the Bogota savanna, represented
initially by polen of trees (zones I-III), a rapid diversification of the paramo flora (zones IV&
V), and eventually tree limit fluctuations during the pleistocene glacial-interglacial cycles (zones VI
& VII).

Key words: Palynology, tropical flora, Andean biogeography.

ANALISIS FITOGEOGRAFICO GLOBAL

En sus 8.000 km de extensién la Cordi-
llera de los Andes atraviesa las zonas tropi-
cales, subtropicales y templadas hasta llegar
a la subantdrtica. Verticalmente, en el sector
tropical cruza las zonas tropical, subtropi-
cal o subandina, andina y altoandina hasta

llegar a las nieves eternas. Desde los trépi-
cos hasta Tierra del Fuego el limite de las
nieves desciende desde aproximadamente
5.000 m hasta 1.000 m; paralelamente, el
limite del bosque va desde aproximadamen-
te 3.800 m hasta el nivel del mar.

Los Andes abarcan dos reinos floristicos:
el neotropical y el austral-antirtico; el 1i-
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mite entre ambos se sittia entre 30° y 4008S.
A la altura del desierto de Atacama la zona
seca subtropical constituye actualmente
una barrera para muchas plantas, especial-
mente para elementos de bosque. Una ba-
mrera para los elementos altoandinos es la
depresién de Huancabamba, en el norte del
Peri, que separa las provincias fitogeografi-
cas del paramo y de la puna. La zona baja
de Panama y la zona de los desiertos entre
México y los Estados Unidos constituyen
también barreras para elementos templa-
dos y frios.

La actual flora netamente subantartica,
distribuida en la zona climatica subantar-
tica, no .tiene elementos propiamente
arboreos. Desde el extremo sur del conti-
nente los elementos subantirticos se han
dispersado a lo largo de la zona altoandina,
alcanzando en algunos casos el extremo
norte de los Andes (Ej. Colobanthus, Cotu-
la, Oreobolus, Uncinia y muchas bri6fitas).

La flora austral-antdrtica, que incluye
elementos distribuidos también en Austra-
lia, Nueva Zelandia y/o Nueva Guinea, se
concentra en el bosque valdiviano y andino-
patagénico, con clima templado. Un andlisis
fitogeografico preliminar, a base de las dis-
tribuciones actuales de los géneros lefiosos,
indica que aproximadamente 70% de los 50
géneros considerados es de origen austral-
antartico (incluyendo 50% ‘‘relictos™ y
20% “‘derivados’®), 25% de origen (neo)tro-
pical y 5% de origen holartico.

La flora de los bosques neotropicales in-
cluye un alto porcentaje de géneros de
origen netamente neotropical y otros
elementos encontrados también en Africa,
en Africa y Asia tropical, o en algunos ca-
sos, sOlo en Asia tropical. No se dispone de
un andlisis completo de los bosques y selvas
de los pisos tropical y subtropical (suban-
dino) de los Andes, aunque se puede decir
que los primeros en la secuencia altitudinal
no contienen géneros holdrticos y muy po-
cos austral-antdrticos y los segundos algu-
gunos holirticos y austral-antarticos
(alrededor de 1%). Los resultados de un
andlisis preliminar del bosque andino entre
2.500 y 3.500 m de la cordillera Oriental
de Colombia son sorprendentes. Aproxi-
madamente 85% de los 130 géneros censa-
dos es de origen tropical, 10% proviene
del norte (holértico) y 5% proviene del sur
(andino-austral-antartico). Los géneros del
norte incluyen Quercus, Alnus, Myrica, Ju-
glans, Ribes, Berberis, Vaccinium y, pro-
bablemente, Rhamnus y Viburnum, los del

sur, Weinmannia, Podocarpus, Drimys,
Gaultheria y Pernettya. Un andlisis mds de-
tallado del 85% de elementos de origen tro-
pical muestra que 35% de ellos son géneros
de la zona neotropical baja, 15% son géneros
tropandinos, 20% son pantropicales, 10%
se encuentra en América y SE de Asia (amfi-
pacificos) y 5% en América y Africa. Algu-
nos ejemplos de estos elementos son : neo-
tropicales: Panopsis, Remigia, Ladenbergia,
Hieronima, Geonoma y Freziera; andinos:
Mauria, Gaiadendron, Bucquetia, Vallea,
Polylepis, Agragoa y Cinchona, pantro-
picales: Cyathea, Phyllanthus, Croton, Ficus
(princ. Malesia), Eugenia, Piper y Ternstroe-
meria; amfi-pacificos tropicales: Meliosma,
Saurauia, Hedyosmum, Turpinia, Bocconia,
Styrax, Symplocos, Murraya y Dicksonia
(América/SE Asia); Guarea, Lantana, Li-
ppia, Miconia, Hypericum, Seccién lefiosa
(América/ Africa).

Un ejemplo muy interesante del grupo
amfi-pacifico es el género Trigonobalanus
(Fagaceae), elemento montano con dos es-
pecies en la regidén indo-malaya y una
recientemente descubierta en la cordillera
Oriental de Colombia (Lozano et al. 1979
1980). Discutiremos méas adelante este pro-
blema fitogeogrifico.

Un anélisis fitogeografico de la flora del
pdramo de la cordillera Oriental de Colom-
bia, demuestra que aproximadamente la
mitad de los 259 géneros es de origen (neo)
tropical y la otra mitad es de origen templa-
do, siendo las contribuciones austral-antar-
tica v holdrtica aproximadamente iguales
(Cleef 1979). Para unos 300 géneros de la
flora de paramo de Colombia, Venezuela
y Ecuador la proporcion de estos elemen-
tos es parecida. Aproximadamente 10% de
los géneros es endémico de los paramos,
aunque muchos de ellos se encuentran en el
subpdramo y algunos se pueden encontrar
también en el bosque superior alto-andino
(Van der Hammen & Cleef, en prensa). Las
compuestas contribuyen a la flora del para-
mo de la cordillera Oriental con 41 géneros
(16%) y las Gramineas con 23 (9%). Si
consideramos tinicamente la flora de super-
paramo (sobre 4.200 m), 65% de los 55
géneros es de origen templado y 35% de
origen (neo)tropical; el endemismo genéri-
co no sobrepasa el 5%.

De las casi 700 especies que se encuen-
tran en los pdaramos de la cordillera Orien-
tal, unas 250, es decir, mds de 35%, son
endémicas. En el area mucha mas pequefia,
pero mas aislada, del superparamo del Co-
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cuy, el porcentaje de especies endémicas es
de 19°% (Van der Hammen & Cleef, en
prensa).

En la flora de la puna (al sur de la depre-
sion de Huancabamba) cerca del 50% de
los géneros es de origen (neo)tropical y
50% de origen templado. Un andlisis de
la flora de la puna argentina muestra que
80 (31%) de los 258 géneros considerados
se encuentran también en el paramo de la
cordillera Oriental (y ain mas en el area
total del piramo hasta constituir una ter-
cera parte de los taxa aproximadamente)
(Van der Hammen & Cleef, en prensa).

MARCO HISTORICO GENERAL

En el cretdcico medio, cuando aparecieron
las primeras dicotiledoneas, Africa y
Sudamérica estaban todavia muy cercanas,
formando esencialmente un solo continen-
te. En el jurdsico ese continente estaba
unido aun a la Antartica, Australia e India
(Gondwana). Los hallazgos de polen
del oeste de Africa y el oriente de Sudamé-
rica de esa época son tan similares, que se
podria hablar de una sola provincia floristi-
ca, muy distintiva en relacion a otras partes
del mundo de ese periodo (Herngreen
1975). Desafortunadamente, es dificil
distinguir con certeza las familias naturales
y mucho menos los géneros;ademds, la flora
contiene grupos que hoy dia estdn extin-
guidos. En el maestrichtiano, y especial-
mente a inicios del terciario, hace unos 65
millones de afios, ya se pueden reconocer
familias naturales a base de polen y co-
mienza una evolucién rapida de la flora
de Fanerogamas. Sudamérica y Africa ya se
habian separado, pero la distancia todavia
no era grande, permitiendo asi cierto
intercambio de taxa. Consecuentemente, el
espectro de polen de finales del cretdcico
superior v del paleoceno de Sudamérica y
Atrica incluye muchos elementos o grupos
comunes. El tipo Mauritia (un elemento
neotropical), por ejemplo, aparece cer-
ca del lIfmite maestrichtiano-paleoceno en
ambos continentes, pero desaparece luego
de Africa (Van der Hammen 1957, Van der
Hammen & Garcia de Mutis 1965, Van
Hoeken-Klinkenberg 1966). El polen de la
familia africana Ctenolophonaceae aparece
en ambos continentes en el maestrichtiano
o en el paleoceno, pero desaparece lue-
go en Sudamérica. Las Bombacaceae
aparecen en Sudamérica por primera vez en

el paleoceno. En el paleoceno, entonces,
existia en el norte de Sudamérica una flora
tropical que tenia ciertos elementos impor-
tantes en comun con la de Africa, pero que
va mostraba indicios claros de diferencia-
cién hacia una flora neotropical. En el
eoceno aumenta la distancia entre ambos
continentes, pero en las costas de ambos
sectores continentales se desarrolla una flora
de manglar (Retibrevitricolpites; Gonzalez
1967, Van Hoeken-Klinkenberg 1966) flo-
risticamente muy parecida, indicando que
cierto intercambio de taxa era todavia
posible. La creciente distancia separando
ambas 4dreas durante el oligoceno-mioceno
disminuye esta posibilidad cada vez mds. Por
lo tanto, seria bien explicable la presencia,
en la flora neotropical, de elementos
pantropicales y de elementos presentes
tanto en Sudamérica como en Africa
tropical. Por el contrario, parece ser inex-
plicable, por ahora, la presencia de elemen-
tos que se encuentran en la flora neotropi-
cal y en la zona tropical del sudeste asiati-
co.

Paralelamente, desde el creticico medio
se desarrolld, en la zona templada en el sur
del Gondwana, una flora que contenia los
ancestros de la actual flora austral-antirti-
ca, con géneros tan antiguos como Arauca-
ria y Podocarpus, que tuvieron original-
mente una distribucibn mas amplia, y
Nothofagus. Cuando Gondwana comen-
z6 a fragmentarse, fue Africa la que se
separd primero, manteniéndose en contacto
Australia y Antdrtica por un lado, y Antar-
tica y Sudamérica por otro. Ese contacto
directo se mantuvo hasta el mioceno y ello
explicaria la relacion relativamente estrecha
de la flora austral-antirtica entre los
territorios que conformaron el sur de
Gondwana. Después que el continente
antartico habria llegado a su posicion
actual polar, se inici6 en el mioceno la
formacién del casquete glaciar que inte-
rrumpirfa definitivamente el contacto entre
las floras templadas y australes. Des-
pués de este evento, sin embargo, la flora
subantértica de climafrio ha podido
mantener cierto contacto débil alrededor
del continente antdrtico.

El enfriamiento general que experimenté
el mundo en la misma época en que se
formaba el casquete glaciar en la Antéartica,
debe haber provocado un desplazamiento
de la flora templada austral-antirtica en
direccidon norte, a la posiciéon de la actual
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zona templada o a zonas de clima equiva-
lente en las montafias.

En el terciario inferior parece probable
entonces que la flora neotropical ocupaba
parte de la zona actualmente correspon-
dienfe a la flora austral-antdrtica, y que el
limite entre las dos se haya movido gra-
dualmente hacia el norte en el terciario
medio o superior. Esta suposicién se ve
verificada por la flora fosil terciaria neta-
mente neotropical de Coronel-Lota, a unos
370 S (Schmithiisen 1956).

DATOS GEOLOGICOS Y PALINOLOGICOS
Andlisis Geolbgico

A continuacion se discute la historia de la
regidén andina propiamente tal. En la regién
norandina la sedimentacién en el cretdcico
superior fue principalmente marina en el
sitio de la actual cordillera Central colom-
biana, pero habia una cierta separacion
entre oriente y occidente debido a la pre-
sencia de una cordillera baja, o islas. Hacia
el final del cretdcico, en el maestrichtiano,
la mayor parte del area se encontrabayaa
la altura del nivel del mar, y se desarrolla-
ron extensos pantanos en los que se forma-
ban turbas. A comienzos del paleoce-
no nuevos movimientos tecténicos condu-
jeron a los levantamientos de los ‘“‘macizos
paleozoicos’ en la cordillera Oriental, que
subdividieron el irea en varias cuencas més
0 menos aisladas, y a cierto levantamiento
en la zona de la actual cordillera Occiden-
tal, que separd el valle actual del Cauca
de la region del Pacifico. La sedimentacién
indica presencia de grandes dreas terrestres.
Las colinas que se habian formado local-
mente tal vez no eran muy altas. Durante
el eoceno y oligoceno movimientos tecto-
nico-orogénicos resultaron en la compre-
sibn gradual de extensas dreas sinclinales;
la depositacién de conglomerados indica-
ria que se habrfan formado 4reas mds
elevadas. Nuevos movimientos tectonicos
en el oligoceno superior resultaron en un
cierto levantamiento del drea de la cordille-
ra Oriental, concluyendo la sedimentacién
en muchas partes. En el mioceno, en las
dreas marginales (valle del Magdalena y
actual piedemonte oriental), la sedimenta-
cién continub en las depresiones del valle
del Magdalena (y también en el valle del
Cauca). No obstante, parece que existian
todavia conexiones de tierras bajas entre el
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valle del Magdalena y los llanos orienta-
les, Durante el intervalo oligoceno superior,
hasta aproximadamente principios del
plioceno, los sedimentos norandinos fueron
fuertemente plegados y fallados. Es proba-
ble que el levantamiento final de las cordi-
lleras hasta alcanzar su altura actual se pro-
dujo a comienzos del plioceno. Durante el
plioceno y cuaternario la cuenca interan-
dina de la sabana de Bogotd sufrié cierta
subsidencia relativa, acumulidndose hasta
700 m de sedimentos fluviales y lacustres,
cuyo contenido de polen proporciona un
documento muy valioso de la historia de
la flora y vegetacion andinas. Durante el
plio-pleistoceno la actividad volcdnica era
un factor de gran importancia en la cordi-
llera Central colombiana y en Ecuador;
la mayor parte de los nevados y otras
montafias altas (por sobre el limite actual
arbéreo), se formaron por acumulacion
de rocas volcdnicas (lavas y cenizas).
Aunque conocemos la sucesion de hechos
geolégicos con cierta precisién, es muy
diffcil o imposible saber hasta qué altura
méxima se levantaban los cerros y monta-
fias durante las distintas fases del terciario.
En el eoceno medio ya se encuentra polen
de Podocarpus, indicando posiblemente
que existieron montafias hasta 1.000 m.
Durante el mioceno pueden haber existido
montafias de esa altitud y, hacia el final
de ese perfodo, algunas podrian haber
alcanzado quizds mas de 2.000 m. En el
plioceno medio la cordillera ya alcanzé
su altura actual.

Andlisis palinolégico

Se discute a continuacién los resultados
del andlisis palinologico de la secuencia
plio-pleistocénica de la sabana de Bogot4,
sedimentos que se encuentran actualmente
a una altura de 2.600-2.800 m.

Zona I

Los sedimentos del Tequendama, conside-
rados como la parte inferior de la forma-
cion Tilatd y la base de la mencionada
secuencia plio-pleistocénica de la cuenca
interandina de la sabana de Bogotd, contie-
ne una flora de polen netamente tropical
(zona I, Van der Hammen et al. 1973).
La naturaleza de los frutos fésiles encon-
trados (Vantanea cf. magdalenense Cuatr.=
syn. Saccoglottis cipaconensis Berry) indi-
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can depositacién probablemente por bajo
los 500 m. La presencia de polen de Podo-
carpus 'y Weinmannia sugiere la posible
existencia de montafias mds altas que
1.000 m en el 4rea. Se puede suponer,
entonces, la existencia (eventualmente in-
terrumpida) de colinas y montafias entre
1.000 y 2.000 m en la zona tropical que
permitieron la migracién hacia el norte
de estos dos elementos ‘‘australes”. Se
habfa supuesto que los sedimentos del
Tequendama eran de edad pliocénica.
Datos actuales indican que la edad de
ellos debe ser superior a 4 millones de afios,
es decir, por lo menos del plioceno infe-
rior (no pudiéndose excluir una edad mio-
cénica superior; es notorio que no se en-
contraran granos de polen de Compositae).
Es importante anotar que en los sedimen-
tos del Tequendama no se encontré ningtin
elemento holdrtico. El unico elemento
que podria haber venido del norte es Hy-
pericum. Sin embargo, los representantes
actuales mas primitivos de la seccion
Brathys se encuentran en México y Cuba,
y, ademds, se trata de un complejo de es-
pecies lefiosas afines de dos secciones que
se encuentran en América y Africa, por
lo que se deduce que su presencia en Suda-
mérica podrfa quiz4 ser mucho mds antigua.

Zona Il

Los sedimentos de la zona de polen II de
la secuencia plio-pleistocénica fueron sedi-
mentados a una altura de aproximadamente
1.500 m, es decir, la cuenca de la sabana
de Bogotd fue levantada por lo menos
1.000 m después de la zona I; en este tiem-
po los cerros de sus alrededores pudieron
haber tenido unos 2.500 m o m4s. Las
compuestas ya eran abundantes y la edad
debe ser de mais de 4 millones de afios
(Van der Hammen et al. 1973, Van der
Hammen & Cleef, en prensa). Muy notoria
es la aparicién simultinea de Hedyosmum
y Symplocos, dos elementos que clasifi-
camos como amfi-pacificos tropicales. La
incorporacién tan tardfa de estos elementos
excluye una posible explicacion de su
distribuciobn por medio de Gondwana
y sucesivos movimientos de continentes
(con extincién en Africa), y da la clave
para una explicaciébn mds sencilla y 16gi-
ca. Sabemos que varios de los elementos
amfi-pacfficos mencionados formaron parte
de la flora f6sil pre mio-pliocénica templa-
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da y cdlida hasta subtropical de la region
holartica, en donde luego se extinguieron
en la mayor parte del 4drea a causa del en-
friamiento progresivo y las glaciaciones;
algunos elementos se refugiaron en las
montafias del SE de Asia y el oriente de
N. América. Los elementos de esta flora
que se encontraban en el sur del continen-
te norteamericano deben haber sido los
primeros en cruzar la zona actual del
istmo, que en aquella época probable-
mente constitufa una serie de islas relati-
vamente cercanas.

Cuando se complet6é el levantamiento
de la cordillera y se levanté el drea de Pa-
namd, formdndose el istmo y sus cerros,
solamente pudieron migrar los elementos
holarticos de clima templado frio hasta
frfo. Segiin datos recientes (Keigwin
1978), el istmo se habrfa cerrado defini-
tivamente entre 3.5 y 3.1 millones de afios,
pero otros datos indican una fecha de 5
millones de afios; hace 3.5 millones de afios
la cordillera de los Andes ya tenfa su altura
actual.

Zona IIT

Los sedimentos de la zona III fueron depo-
sitados a una altura de cerca de 2.300 m
(actualmente a 2.700 m), cuando el levan-
tamiento estaba en su fase final y la flora
de selva subandina superior ya estaba
bien desarrollada. Un elemento lefioso
nuevo, también proveniente del norte,
es Myrica, con miembros en la vegetacion
templada frfa del holartico (se encuentra
actualmente en los cerros de Panamid y
también en la zona baja tropical de Mé-
xico). Hay ciertas indicaciones en el dia-
grama de polen, que la vegetaci6én andina
abierta por sobre el limite del bosque po-
dria haber existido ya en esa época en las
colinas que rodeaban la sabana de Bogotd
(pero s6lo se encontré polen de Gramineae,
Compositae e Hypericum, aumentando en
porcentajé conjuntamente).

Zona IV

La zona IV muestra por primera vez una
flora de pdramo tipica, aunque pobre en
especies. Ya la cordillera se encontraba
a su actual altura, como probablemente
también las montafias meso-americanas,
tan importantes para la inmigracién de
especies de clima frfo. El pdramo primitivo
representado en los diagramas de polen
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contiene Polylepis, Aragoa, Symplocos,
Mpyrica, Hypericum, Miconia, Ilex, Umbe-
lliferae (cf. Hydrocotyle), Borreria, Jus-
siaea (Ludwigia), Polygonum, Valeriana,
Plantago, Ranunculus, Myriophyllum, Ja-
mesonia e Hymenophyllum. De estos
géneros, 6 son neotropicales o tropicales
en general, 2 templados de amplia distri-
bucién, 3 austral-antdrticos, 2 andinos,
2 cosmopolitas y 2 tienen su origen en el
norte. Tomando en cuenta el total, domi-
nan los elementos local-neotropical y an-
dino o austral-antirtico; 50% es de origen
tropical o local y 50% de origen de las zo-
nas templadas.

ZomaV

En la zona V hay un enriquecimiento de
la flora del piramo y Weinmannia ya es
un elemento dominante en el bosque an-
dino. Disponemos de una fecha de 3.62
(z 0.67) millones de afios y toda la zona
podrfa haber durado un millébn de afios.
En esta zona aparecen Caryophyllaceae,
Geranium y Lycopodium (incl. los tipos
con esporas foveoladas) Sphagnum, Isoetes,
Gunnera, Gentianella corymbosa-tipo, Lysi-
pomia 'y Acaulimalva (los ultimos dos
géneros tienen su centro de especiacion
en la puna). En el bosque andino aparecen
Styloceras y Juglans y, hacia el final de la
zona, Alnus. Parece entonces que hubo
inmigraciones de elementos de climas
templado hasta frifo tanto desde el sur
como del norte. Estos hechos correspon-
den con la culminacién de la formacion
del istmo de Panami entre 5 y 3.5 millo-
nes de afios. Durante gran parte de la zona
V domina en la altiplanicie de Bogotd
la vegetacibn abierta del tipo pédramo,
implicando un clima caracter{stico de una
época glacial. Aunque hay evidencia de
glaciaciébn en distintas partes del mundo
(entre otras en el Perl) hace alrededor de
3.5 millones de afios, hay también indicios
locales que el Ifmite altitudinal del bosque
era correspondiente por entonces con
una temperatura media anual mayor que
la actual, debido al hecho que la zona de
bosque andino superior no se habfa desa-
rrollado bien todavia. La presencia fre-
cuente de Borreria, Polygonum y Jussiaea
(Ludwigia) en el paramo de la zona V es
un indicio de este fendmeno (actualmente
son de zonas inferiores al pdramo propia-
mente tal), como también la relativa abun-
dancia de ciertos elementos del bosque
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subandino (Malpighiaceae, Alchornea), in-
dicando que este bosque se hallaba rela-
tivamente a poca distancia bajo el limite
del bosque actual.

Zona VI

En la zona VI, que comenzé aproximada-
mente hace unos 2.5 millones de afios,
se establece A/nus en la altiplanicie, cons-
tituyendo un elemento muy abundante en
los diagramas de polen.

Zona VII

La zona VII, que se inicié hace aproxima-
damente 1 millébn de afios, muestra el
ingreso y extension de Quercus como
inmigrante desde el norte. Este elemento
es actualmente dominante en los bosques,
entre 2.000 y 3.000 m, especialmente en
las dos vertientes del valle del Magdalena.
Durante las zonas VI y VII contimia tam-
bién la inmigracion/evolucién de nuevos
elementos. Un ejemplo es Montia, un ele-
mento de las regiones templadas, que
aparece en la base de la zona VII. En estas
zonas aparecen representados 15 ciclos
de alternancia de periodos glaciales e inter-
glaciales. Durante las situaciones glaciales
extremas el limite altitudinal del bosque
se encontraba hasta por debajo de los
2.000 m (actualmente se sitia sobre 3.300-
3.500 m en la cordillera oriental). Durante
los interglaciales, el limite del bosque se
situaba hasta 300-400 m mas alto que hoy
dfa. Sabemos poco de los cambios del
limite inferior del bosque andino. Es-pro-
bable que haya fluctuado también consi-
derablemente, aunque probablemente me-
nos que el superior. El limite entre bosque
subandino y bosque tropical (actualmente
a unos 1.000 m de altura) podria haberse
movido s6lo unos centenares de metros,
ya que los cambios de temperatura fueron
mucho menores en el tropico bajo.

La historia del ultimo ciclo glacial-
interglacial es conocida con mas detalle,
gracias a los andlisis de polen de los sedi-
mentos de la laguna de Fuaquene, situada
alrededor de 2.580 m de altitud en la cor-
dillera Oriental de Colombia y a las secuen-
cias de morrenas de la Sierra Nevada del
Cocuy. Una glaciacién mas intensa (con
lenguas glaciares hasta los 2.600 m y
localmente entre 2.400-2.200 m de altitud)
ocurrié6 probablemente entre unos 44.000
y 34.000 A.P. El clima era himedo y
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relativamente frfo y el limite del bosque
se hallaba a unos 800-1.000 m por bajo
del actual (ailrededor de 2.500 m). Por
consiguiente, 1a zona de pdramo era angosta
y himeda. La extensién del bosque de
Polylepis era muchisimo mayor en ese
momento que en los periodos posteriores
y que en la actualidad. Alrededor de
21.000 A.P. (hasta cerca de 15.000 A.P.)
el clima se torna més frio y muy seco.
Por entonces los glaciares bajan hasta
3.300 m de altitud (o menos) y el limite
del bosque se halla localmente a menos de
2.000 m. En ese momento, entonces, la
zona de pdramo era muy ancha y el clima
relativamente seco. Durante el tardigla-
cial el hielo se habia reducido hasta proba-
blemente menos que su extensidén actual;
el limite del bosque se encuentra entre
200 a 400 m mds alto que el actual, es
decir, en la cordillera Oriental se encon-
traba entre 3.500 y 3.800 m. Las dreas
de pdramo eran entonces muy reducidas.
Después de 3.000 A.P., aproximadamente,
se estableci6 la situacién actual.

Siendo mayor la superficie de pdramo
y estando las fuentes de origen de biota
mas cercanas (desplazadas hacia el ecua-
dor) durante las fases frfas y secas, es obvio
que las posibilidades para inmigracion
de taxa desde las latitudes templadas y
frias septentrionales y australes eran
6ptimas. Al mismo tiempo, las “islas”
de pdramo se juntaron para formar grandes
extensiones continuas, posibilitando el
intercambio de especies. La posibilidad
de intercambio de especies entre piramo
y puna debe haber sido también madixima.
Durante los interglaciales las posibilidades
para inmigracién eran minimas y el aisla-
miento de poblaciones, mdiximo, provo-
cando asf nuevos ciclos de especiacion.

No se sabe casi nada de la historia de la
vegetacion de la puna y de los bosques
andinos de Peri y Bolivia. La presencia
actual de la zona de extrema sequia en el
lado occidental de los Andes, con sblo
unos pocos “relictos” de bosque andino
o “ceja”, sugiere que la historia debe haber
sido diferente, en parte. Si hubo fases mds
himedas que llevaron a una mayor ex-
tensiébn y continuidad del bosque en el
lado occidental, lo mds probable es que
ello hubiese sido en un perfodo como el
“pleniglacial medio” (60.000-28.000 A.P.)
cuando parece que muchas zonas del mun-
do recibieron mas humedad, como la re-
cibieron también los Andes colombianos.

103

La maxima extensién glacial podria haberse
presentado también durante esta misma
época y podria haber conducido entonces,
junto con la posible extensién del bosque,
a una reduccién considerable del drea de
puna. Por otro lado, parece que los glacia-
res y lagos formaban barreras biogeogra-
ficas durante los perfodos de méxima
extension glacial, permitiendo el desarro-
llo de poblaciones en relativo aislamiento,
y los eventos de especiacion (Simpson
1975). La zona de bosque montano ha for-
mado siempre una faja continua desde el
norte de Colombia hasta Bolivia y Ar-
gentina, permitiendo la migracién de espe-
cies. Desde que se establecié la corriente
marina de Humboldt en su forma actual
(causando el clima seco en el lado occi-
dental de la cordillera entre 5° y 25°
latitud sur), en el lado occidental debe ha-
ber sido discontinua o haber estado ausen-
te en largos segmentos durante mucho
tiempo.

RECONSTRUCCION TENTATIVA
DE LA HISTORIA DE LA FLORA ANDINA

Se puede reconstruir la historia de la flora
andina a base de tres fuentes de informa-
cion: datos biogeogrificos, datos de la his-
toria geoldgica y datos palinologicos y
paleobotdnicos. Hay todavia muchas lagu-
nas en nuestros conocimientos, especial-
mente en el 4drea palinolégica-paleobo-
tdnica (incluidos los aspectos paleo-eco-
l6gicos) de la zona central y sur de la cor-
dillera. No obstante, las conclusiones,
en parte tentativas, tienen tal vez suficien-
te interés, aunque sea solamente para es-
timular futuras investigaciones en este
campo.

En el cretdcico inferior y medio el con-
tinente sudamericano formaba todavia par-
te del continente de Gondwana. La mayor
parte de Africa y Sudamérica pertenecia
a una provincia floristica tropical, en la
que aparecieron los primeros vestigios
inequivocos de angiospermas. En el extre-
mo sur, en la zona templada, debe haber
existido una provincia floristicamente di-
ferente.

Durante el cretacico superior y tercia-
rio inferior estas floras continiian evolu-
cionando; mientras la distancia entre Su-
damérica y Africa crece, el intercambio
de taxa disminuye y las dos floras evolu-
cionan cada vez mds independientemente.
Hacia el final del eoceno la posibilidad
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de intercambio se ha vuelto probablemente
minima. De las familias pantropicales las
Palmae, las Anonaceae, las Moraceae y,
posiblemente, las Myrtaceae ya existfan
en el cretdcico superior; Bombacaceae,
Melastomataceae y Araceae en el paleo-
ceno; Malpighiaceae en el eoceno. Muchos
elementos (taxa) distribuidos tanto en
América como en Africa deben haberse
originado antes del oligoceno. Parece que
durante ciertas fases del eoceno ya exis-
tian (quizds temporalmente) cerros de su-
ficiente altitud como para permitir la in-
migracibn de Podocarpus desde el sur.

La flora neotropical del oligoceno hasta
el mioceno inferior estdi ya netamente
diferenciada del resto del tropico, siendo
minimos los contactos con el paleotropi-
co. En el terciario inferior, la flora neotro-
pical se encuentra hacia el sur hasta mis
alld de 37° S (Lauraceae, Euphorbiaceae,
Myrtaceae, Sapindaceae, Celastraceae, Big-
noniaceae). Mientras tanto, después de la
separacion inicial de Africa, la flora templa-
da austral-antdrtica siguié desarrolliandose,
estando en contacto directo Australia con
la Antértica y el extremo sur de Sudamé-
rica (Magallanes). Esta ultima conexién
continué hasta hace 45 millones de afios,
cuando la flora austral-antirtica habfa
yva diferenciado los principales elementos
que conocemos hoy dfa.

Durante el mioceno sucedieron varios
eventos que son de considerable impor-
tancia para la historia de la flora de los
Andes:

1. En la actual zona andina aumenta
considerablemente la actividad tecténica y
se forman localmente cerros que podrfan
haber tenido mds de 1.000 metros de al-
titud (quizds localmente hasta 2.000 m).

2. La Antidrtica ha llegado a su posi-
cién actual y se inicia la formacién de un
casquete glaciar; el clima en el mundo
empezé a enfriarse, desplazdndose la flora
tropical mas hacia el ecuador, tanto en el
hemisferio norte como sur. Al mismo
tiempo, las zonas templadas se mueven
también hacia el ecuador, conformando
zonas frias, drticas y anté4rticas mds anchas.
El proceso contintia aparentemente duran-
te el plioceno hasta en el pleistoceno.

3. La conexién entre Antartica y Pata-
gonia se va interrumpiendo. Posiblemente
eso lleva también a la formaciéon de la
corriente marina frfa de Humboldt en su
forma y curso actuales.
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4. Probablemente aumenta poco a poco
la posibilidad de intercambio de taxa
entre el continente norteamericano y el
sudamericano, via islas mesoamericanas,
que probablemente ya existian, y eventual-
mente via las islas del Caribe.

5. América y Eurasia se van separando
mis, llevando cada una su parte de la por
entonces bastante homogénea y distintiva
flora ““terciaria holéartica”. Todo parece
indicar que en el eoceno habia una flora
netamente tropical en el borde sur de
“Laurasia” (en el borde norte del “Tethys™).
En el mioceno, la flora holértica tiene una
zona subtropical en el sur y templado-
cilida y templado-frfa en el norte (esa
flora evolucioné durante el cretdcico su-
perior y el terciario; Van der Hammen et
al. 1971).

Los resultados de estos sucesos para la
historia del mio-plioceno de los Andes,
son los siguientes: la flora templada austral-
antdrtica es desplazada hacia el norte,
entrando mis en Sudamérica y mezclidn-
dose en distintos grados con elementos
neotropicales; se interrumpe la conexidén
con la Antdrtica, donde la flora desaparece
con el cambio climitico y el desarrolio
del casquete glaciar. En el extremo sur
del continente se establece la flora sub-
antértica (de clima frio), a partir de los
elementos mds frios de la flora austral-
antdrtica. A medida que se levanta la cordi-
llera, primero la flora austral-antirtica
templada (y luego la subantirtica), avan-
zan hacia el norte entrando en las zonas
montafiosas y mezclandose cada vez mas
con los elementos de origen neotropical.
Vias de migracién para los elementos de
la flora templada eran especialmente las
vertientes oriental y occidental de los
Andes. Como vimos, Podocarpus fue uno
de los elementos que ya en el eoceno (por
lo menos temporalmente) penetr6 hasta
el norte de la regién actual andina. En
el mioceno estd nuevamente en el norte
y hacia finales del mioceno puede haber
llegado ya el género Weinmannia hasta
el extremo norte. El establecimiento de
la corriente de Humboldt, formando Ia
zona de sequfa en la vertiente occidental
del sector central de los Andes, debe haber
dificultado la dispersiébn de biota por el
oeste. Elementos subantédrticos pudieron
migrar hacia el norte, ascendiendo gradual-
mente con la zona de vegetacion andina
abierta, por encima del limite altitudinal
del bosque. La principal barrera que estos
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elementos habfan de cruzar, era la zona se-
ca del desierto de Atacama y especialmen-
te los salares. Los elementos de la flora
subantartica no pudieron llegar hasta el
extremo norte, sino cuando la cordillera
estuvo suficientemente alta como para
que se formara una zona de vegetacibén
abierta por encima del bosque en el plioce-
no inferior hasta el medio.

La contribucién arbérea austral-antartica
a los bosques subandinos y andinos neotro-
picales fue, a excepcion de Weinmannia,
relativamente pobre (5% o menos de los
géneros). Drimys es uno de ellos. Pernettya
y Gaultheria son, en general, de porte
modesto y estdn presentes (fuera del pdra-
mo) en el bosque altoandino y en el soto-
bosque del bosque andino. Escallonia,
Gaiadendron, Diplostephium, Panopsis, Po-
lylepis, Calceolaria y Desfontainea, son
géneros andinos, con probables raices en
l1a flora austral-antdrtica. Los dos primeros
géneros son elementos del bosque alto-
andino de la regién norandina, pero Esca-
llonig tiene también especies en el bosque
andino. El género mas cercano a Poly-
lepis es el austral-antirtico Acaena. Un
caso muy interesante es Aragoa, género
lefioso del pdramo y bosque alto-andino,
que sblo se encuentra en la regién norandi-
na. No obstante, las Scrophulariaceas
més cercanas hay que buscarlas quizés
en géneros austral-antirticos como Hebe
(Cleef 1981, Molau com. pers.). Eso hace
pensar que los antepasados inmediatos
vivieron en la regidn andino-patagdnica,
pero se extinguieron. Como varios de los
géneros austral-antarticos tienen dreas relic-
tuales, es bien posible que algunos mds
hayan desaparecido desde el principio
del terciario. Weinmannia, que no tiene
sino una especie en el sur del continente,
tiene varias especies en el bosque andino
y subandino, y uno podria preguntarse
si ellas (o sus antepasados inmediatos)
fueron originalmente elementos del bosque
templado (o templado cédlido) austral-
antdrtico, extinguidos en su 4rea de origen,
o si son producto de nuevos centros de es-
peciacién en la regién tropandina.

La contribuciéon de la flora austral-
antartica a la flora vascular tropandina
de la puna y del pdramo es mucho mayor
(entre 10y 25% de los géneros).

Desde el mioceno, la flora subtropical
y templada de la regién holdrtica se extin-
gui6é en parte en el norte (véase también
Graham 1973) o migr6 hacia el sur donde
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se refugiaron aparentemente ciertos ele-
mentos en las montafias (en el trépico
de México actual y parte norte de Centro-
américa). La distancia entre el continente
norteamericano y el sudamericano se ha-
bria reducido probablemente con la forma-
cibn de islas, mientras que otra via de
contacto existia quizds por medio de las
islas del Caribe. Asi es que los elementos
neotropicales pudieron llegar al tropico
desde el continente del norte. En el plioce-
no inferior las posibilidades de migracién
por Centroamérica se habfan ya mejorado
gracias a la formacién del istmo y de mon-
tafias altas, de manera que pudieron pasar
los elementos de las zonas subtropicales
hasta templado-cilidas. Asi inmigraron en
la zona subandina hasta andina Hedyos-
mum y Symplocos. Al mismo grupo de
elementos “holérticos terciarios™ (de actual
distribucién amfi-pacifica tropical) pertene-
cen Trigonobalanus, Meliosma, Saurauia,
Turpinia, Bocconia, Styrax, Clethra, Mu-
rraya, etc. Cuando en el curso del plioceno
las montafias se volvian mds altas y el istmo
se fue cerrando, pudieron pasar sucesiva-

mente elementos holarticos templados has-
ta frios (todavia presentes en gran parte
del holértico) a la zona andina; primero
Mpyrica, luego Juglans y Alnus (plioceno
medio a superior). Al mismo grupo perte-
necen Ribes, Berberis y Vaccinium, elemen-
tos del bosque altoandino (resp. subpa-
ramo) que pueden haber entrado en el
plioceno superior o pleistoceno inferior,
aunque disponemos de pocos datos con-
cretos. Algunos de estos géneros penetra-
ron hasta la regién andino-patagédnica.
El ultimo género arborescente importante
que entré desde el norte fue Quercus. Se
incorporé hace 1 millébn de afios, en el
pleistoceno. Mientras que los inmigrantes
mas tempranos se extendieron en los bos-
ques montanos neotropicales a lo largo
de gran parte de los Andes (Myrica, Al-
nus, Juglans), Quercus solamente llegd
hasta el limite de Colombia y Ecuador.

Los elementos arbéreos del sur y del
norte se adaptaron al fuevo medio dife-
renciando en general nuevas especies.
Los géneros de origen (neo)tropical,
formaron también nuevas especies adapta-
das a las nuevas condiciones de los bos-
ques andinos.. Mientras los elementos
introducidos del norte no tuvieron sino
el plioceno y pleistoceno (mdximo 6 mi-
llones de afios) para este proceso evoluti-
vo en el continente, los de origen austral-
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antirtico, como Weinmannia y Podocarpus,
tuvieron mds tiempo (y formaron mas
especies). En el sur del continente la flora
austral-antdrtica tuvo légicamente un desa-
rrollo evolutivo in situ mucho mads largo.
El proceso evolutivo-adaptativo de Ios
elementos (neo)tropicales tuvo también
mucho més tiempo: para la zona subandi-
na (subtropical) éste pudo haber princi-
piado ya en el terciario inferior, y para la
zona andina (templada) quizds localmente
en el mioceno. As{ es que pudieron evolu-
cionar géneros netamente andinos come
Mauria, Gaiadendron, Bucquetia, Vallea y
Cinchona. Géneros andinos con Polylepis
y Aragoa deben haber evolucionado de
ancestros austral-antarticos.

As1, los bosques y selvas andinas mues-
tran al nivel genérico una mezcla de ele-
mentos neo (resp. pan-)tropicales, austral-
antdrticos, holdrticos y ‘‘holdrticos-tercia-
rios”. En el sur del continente es mas alta
la proporcién de elementos austral-antdr-
ticos (especialmente en los géneros de espe-
cies dominantes). En la zona tropandina
dominan  fuertemente los géneros de ori-
gen neotropical, pero con frecuencia las
especies dominantes pertenecen al género
austral-antartico Weinmannia, especialmen-
te en el bosque andino templado. Asimis-
mo, géneros holdrticos se han constituido
en dominantes de considerable importan-
cia, como es el caso con Quercus en la
region norandina.

En los bosques tropandinos los elemen-
tos de origen templado aumentan con la
altitud. A nivel de especies, la mayoria
de los componentes de los bosques monta-
nos tropandinos hay que clasificarlos como
andinos, especialmente en la zona templa-
da.

El poblamiento de las zonas altoandi-
nas, por encima del limite altitudinal del
bosque, se inicié6 inmediatamente después
que las alturas estuvieron disponibles.
Los elementos de la flora subantirtica,
del extremo sur del continente, pudieron
migrar hacia el norte y hacia niveles altitu-
dinalmente superiores, siguiendo la zona
por encima del limite arbéreo a medida
que avanzaba el solevantamiento. Cuando
la zona tropandina llegéd a suficiente al-
tura, pudo recibir elementos de esta flora.
Muchos elementos subantarticos de la flo-
ra tropandina son plantas de turberas,
que pudieron migrar por la zona seca de
la puna austral desde turbera a turbera
(véase Cleef 1978, 1981). En el transcurso
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del plioceno la posibilidad de migracién
de elementos holdrticos frios aumentaba.
Actualmente los dos elementos (holarti-
cos y antdrticos) al nivel genérico consti-
tuyen aproximadamente la mitad del total
(un cuarto cada uno). Esto se repite aproxi-
madamente para la flora de piramo y de
la puna. Ciertos elementos holdrticos
pudieron llegar hasta el extremo sur del
continente. Un 10 por ciento de los géne-
ros es endémico (elemento andino), pero
hay que advertir que en el pdramo muchos
de ellos son elementos del subpdramo y
se originaron en la parte alta del bosque
(alto-andino). El subpdramo debe también
tener una historia mdis antigua que pudo
haberse iniciado ya en el mioceno en las
partes altas de los cerros (entre 1.000 y
2.000 m), con vegetacidén semiabierta o
abierta a causa de condiciones extremas
(eddficas, climaticas) para la vegetacion
arborea. De esta fase “pre-pdramo” podrian
datar ciertos elementos andinos y también
ciertos elementos que tiene el pdramo
actual en comin con la sabana tropical.

Una vez que se presentaron alturas por
encima del limite altitudinal arbdreo de
esa época, principi6 la fase “protopiramo”
del plioceno. El limite del bosque se halla-
ba probablemente unos centenares de
metros mds bajo (en comparacidén con la
temperatura media anual) que hoy dia,
ya que la zona de bosque (alto)andino
todavia no se habfa desarrollado bien.
Asf, el protopdramo cubria superficies
relativamente grandes, facilitando la inmi-
gracidbn de elementos austral-antdrticos
(resp. subantdrticos) y holarticos frios,
y el intercambio de elementos con la zona
de la puna (por lo menos 30% de los géne-
ros en comin). La zona baja del pdramo
(subpdramo) es la mds antigua y contiene
el porcentaje mas alto de géneros endémi-
cos andinos. La zona mds alta del pdramo
(el superpdramo) es la mdas reciente, no
contiene sino unos pocos géneros endémi-
cos (junto con el propio pdramo alto)
y tiene el porcentaje mds alto de géneros
de origen de las zonas de clima templado
y frfo. La migracién (y evolucién) fue
importante en el plioceno, pero continué
en el pleistoceno.

En los ultimos 2 millones de afios (y
probablemente mads) se sucedieron varios
ciclos glaciales-interglaciales que tuvieron
un efecto considerable en la diferenciacion
de nuevas especies y en la distribucion
de las mismas; la vegetacién de pdramo
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se restringid a refugios relativamente
pequefios durante los interglaciales, con
el consecuente aislamiento de poblaciones,
mientras que se expandia considerablemen-
te durante las glaciaciones, juntindose
las dreas pequefias para formar unas pocas
mucho mds grandes que posibilitaron el
intercambio de especies. En la puna, gran-
des dreas de glaciares y de lagunas constitu-
yeron barreras durante las glaciaciones,
las cuales desaparecieron durante los inter-
glaciales, con efectos similares en el proceso
de especiaciéon y distribuciéon de las plan-
tas, pero el nimero de refugios y la efec-
tividad del aislamiento fue aparentemente
menor que en el pdramo. Las diferentes
fases climaticas que se alternaban (cdlida-
fria, seca-humeda y distintas combinacio-
nes de ambas), creaban diferentes posibi-
lidades para la migracion ‘e inmigracién
de especies.

Como los cambios de clima provocan
cambios en la vegetacion, se puede decir
que la formacidén y evolucién de la flora
andina se produjo no solamente bajo la
influencia de movimientos tecténicos (mo-
vimientos de placas, movimientos orogé-
nicos) con sus consecuencias geogrificas,
sino también bajo la influencia de cambios
climiticos continuos, que se presentaban
ya en el terciario superior, pero que toma-
ron caricter dramdtico durante el pleis-
toceno. Se puede concluir diciendo que
tanto la dindmica tectoénica como la climi-
tica fueron, naturalmente junto con los
factores genéticos, el motor para la forma-
cién y evolucién de la flora andina.
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