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RESUMEN

Por casi un siglo, varios autores han analizado los patrones de distribucién de la fauna y flora marina del Pacifico de
Sudamérica y de la costa de Chile en particular, con el propésito de establecer el nimero de las unidades biogeogrificas
presentes. Si bien los patrones generales actuales son relativamente bien conocidos, la mayoria de los estudios se ha
enfocado en las discontinuidades distribucionales y en propuestas de clasificacién mis que en los factores y procesos
dindmicos que han formado las unidades espaciales identificadas. Aun en el caso de las clasificaciones, las conclusiones
publicadas se basan principalmente en el anélisis de uno o pocos grupos seleccionados, y presentan diferencias
importantes en los criterios de seleccion de los grupos, el nimero de especies involucrado y la metodologia usada. Por
otra parte, las discrepancias entre estudios especificos tienden a obscurecer un fenémeno relevante y de mayor escala
como es la dindmica de las biotas, uno de los aspectos biogeograficos menos conocidos en Chile. En tal contexto, este
trabajo presenta una revisién de literatura sobre la biogeografia marina de Chile y sus aspectos asociados, con los
siguientes objetivos: (a) resumir las caracteristicas oceanogrificas, climiticas y geomorfolégicas de la costa continental
de Chile; (b) discutir 27 clasificaciones biogeogréficas publicadas para la costa chilena, analizando los criterios y
procedimientos usados por los autores, sus conclusiones principales, y la concordancia entre los estudios; (c) evaluar
los procesos dispersivos y vicariantes asociados a los desplazamientos y modificaciones de las biotas de la regién, en
funcién de los antecedentes disponibles sobre las condiciones existentes y los principales eventos ocurridos durante los
periodos Terciario y Cuaternario; y (d) proponer un escenario de cambio biogeografico basado en determinantes
histdricas y su influencia en la formacién, cardcter y dindmica de distribucion de biotas en la costa chilena, con énfasis
en la identificacién y naturaleza biogeogrifica de las principales unidades espaciales. A partir de la informacién
anterior, se propone una hipétesis de clasificacion biogeografica al nivel de biotas, no necesariamente concordante con
estudios previos al nivel de fauna o flora. Esta clasificacién identifica tres unidades espaciales mayores: un drea sur que
incluye a una biota austral (Provincia Magallanica), un 4rea norte que incluye una biota templada-célida (Provincia
Peruana), y un Area Intermedia extensa (no transicional) que incluye componentes mixtos de biota sin caracter ni rango
biogeogrifico definido. Se discute ademads la diferente naturaleza de dos zonas transicionales situadas en los limites del
AreaIntermedia, una transicién de contacto hacia el norte y una transicién inducida hacia el sur, que se habrian generado
por migraciones de biota y eventos glacio-tectdnicos respectivamente.

Palabras clave: biota marina, Chile, clasificacién biogeograifica, dindmica, eventos tecténicos y glaciales,
provincializacién.

ABSTRACT

For almost a century, a number of authors have analyzed the distribution patterns of the marine fauna and flora in the
South American Pacific and particularly along the coast of Chile, with the purpose of determining the number of existing
biogeographical units. Although the general, present day patterns are relatively well known, most studies have focused
on distributional breaks and classification proposals rather than on the factors and dynamic processes that formed the
identified spatial units. Even in the case of biogeographical classifications, published conclusions are based mainly on
the analysis of one or few selected groups, exhibiting important differences in their criteria for selecting groups, the
number of species involved, and their methodology. On the other hand, diverging conclusions among particular studies
tend to obscure the more relevant, large-scale phenomenon of biota dynamics, one of the less known biogeographic
aspects in Chile. Within that context, this paper presents a literature review on the marine biogeography of Chile and
related subjects, with the following objectives: (a) to summarize the oceanographic, climatic and geomorphologic
characteristics of the Chilean continental coast; (b) to discuss 27 biogeographic classifications published for the Chilean
coast, analyzing both the procedures and criteria used by their authors, along with their main conclusions and
agreements; (c) to assess the vicariant and dispersal processes associated with the displacement and modification of the
regional biotas, regarding the available antecedentes on the prevailing conditions and main events during the Tertiary
and Quaternary periods; and (d) to propose a scenario of biogeographic change based on historical determinants and
their influence on the formation, character, and dynamics of biotas along the Chilean coast, emphasizing the
identification and biogeographic nature of the main spatial units. From the preceding information, I propose a
hypothesis of biogeographic classification for the level of biotas, not necessarily coincident with prior studies at lower
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levels such as flora or fauna. This classification identifies three major spatial units: a southern area which comprises
an austral biota (Magellan Province), a northern area which comprises a warm-temperate biota (Peruvian Province),
and a non transitional, Intermediate Area including mixed components of biota and exhibiting a poor biogeographic
definition of both its character and hierarchical rank. I also discuss the different nature of two transitional zones located
at the boundaries of the Intermediate Area, a southward induced transition and a northward contact transition, likely
produced by the migration of biotas and glacial-tectonic events, respectively.

Key words: biogeographical classification, Chile, dynamics, marine biota, provincialization, tectonic and glacial

events.

INTRODUCCION

Una caracteristica geogréafica notable de Chile
continental son los 48 grados de extensién latitu-
dinal de su costa (ca. 18,4°-56° S), que represen-
tan cerca de 55.000 km efectivos de litoral coste-
10, 95 % del cual corresponde s6lo al drea cono-
cida como archipiélago chileno (Roa 1986'), des-
de Chiloé al Cabo de Hornos. Por ello no sorpren-
de que las ciencias del mar en general y la ecologia
marina en particular, enraizadas en una larga
tradicién naturalista (e.g., ver Bahamonde 1984,
Cafndén & Morales 1985), hayan tenido un gran
crecimiento en las dltimas décadas. Por lo mismo
es dificil explicar por qué la biogeografia marina
aun permanece en un nivel bajo de desarrollo (a
diferencia de su contraparte terrestre), conside-
rando que hace casi 150 afios ya se habian pro-
puesto unidades biogeograficas para la costa del
Pacifico de Sudamérica (e.g., Woodward 1856 cf.
Ramirez 1980, Forbes 1856 cf. Briggs 1974), y
que en los dltimos quince afios ha existido un
fuerte énfasis a nivel mundial en el estudio de la
diversidad biolégica por miultiples razones (e.g.,
ver discusiones en Fuentes & Castilla 1991,
Lubchenco et al. 1991, Huntley etal. 1991, Cox &
Moore 1998). En similar perspectiva, Castilla
(e.g., 1976, 1986, 1996) ha resaltado la importan-
cia, necesidad y més recientemente la urgencia,
de establecer una red nacional de 4reas marinas
protegidas, donde los criterios biogeogrédficos
serian uno de los principales elementos de deci-
sidn (Castilla 1996). Sin embargo, labiogeografia
marina chilena (i.e., realizada por chilenos) no ha
tenido mucho avance en los dltimos 20 afios. De
hecho, los estudios propiamente biogeograficos
publicados por bidlogos chilenos en todo el siglo
XX son menos de 40, la mayoria de un solo autor
(H.I. Moyano), y el nimero de biélogos dedica-
dos hoy a ensefiar o investigar en biogeografia en
el pais es mucho menor. Una posible causa de este

"ROA R (1986) Accesibilidad a los recursos marinos
vivos de la zona austral de Chile. Informe para Magister
en Ciencias, mencién Oceanografia, Universidad de
Concepcién, Concepceién. 17 pp.

bajo desarrollo es la percepcién poco clara de qué
es la biogeograffa como ciencia, es decir como
quehacer sintético en la interfase ecolégica-evo-
lutiva sobre un dmbito de fenémenos biolégicos
esencialmente dindmicos (e.g., ver discusiones
en Hengeveld 1990, Brown & Lomolino 1998,
Cox & Moore 1998). Con frecuencia la
biogeografia es confundida con la clasificacién
biogeogrifica, actividad que define patrones es-
paciales (regiones, provincias, etc.) que son su
producto més conocido, pero que como otras cla-
sificaciones biol6gicas tiene mds bien un rol pa-
sivo, ya sea como referente o indicador de un
estado de conocimiento (Brooks & Wiley 1988).
En este sentido, el énfasis de la mayoria de los
trabajos realizados ha estado en los limites y
caracteristicas de las unidades biogeograficas, y
ademas los trabajos pioneros y recientes han pro-
porcionado clasificaciones relativamente simila-
res. Por ello pareciera que la investigacién futura
s6lo debe refinar el conocimiento o abarcar ma-
yor cantidad de taxa y lugares, pero pocas veces
se ha considerado la evolucién fisica y biolégica
del sistema estudiado y las preguntas principales
s6lo han quedado enunciadas. Hace dos décadas,
Castilla (1979) destac6 lanecesidad de investiga-
ciones integradoras e interdisciplinarias sobre la
biota del Pacifico sur-oriental, para entender su
estructura, historia, y sobre todo su dindmica.
Mids tarde, Castilla (1996) sefialé que las provin-
cias biogeogréficas chilenas estdn bien caracteri-
zadas, lo que refleja la impresion general sobre el
tema considerando los ahora numerosos estudios
y propuestas existentes. Sin embargo, la literatu-
ra atn delata desacuerdos sobre la ubicacién y
naturaleza de algunas unidades biogeogrificas,
por lo que deberiamos prestar menos atencién a
los patrones y mas a los factores causales y pro-
cesos subyacentes.

En general, no s6lo en Chile la biogeografia
marina se ha construido principalmente sobre una
base descriptiva y con un enfoque mds bien esta-

“tico, sin esfuerzos significativos para explicar la

formacién y dindmica de las unidades
biogeograficas actuales. Por ello, los tres aspec-
tos clave sefialados por Castilla (1979) - estructu-
ra, historia y dindmica - siguen siendo relevantes
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y los menos conocidos a nivel de la biota. Por esta
razén, autores como Hengeveld (1990) han ex-
presado su frustacién porque las clasificaciones
biogeograficas rara vez son interpretadas, y cuan-
do lo son usuzalmente no se someten a prueba.

Por lo anterior, este trabajo intenta relacionar
algunos de los antecedentes disponibles para con-
tribuir a generar un escenario biogeogrifico, eva-
luando los actuales patrones y explicaciones pro-
puestos para la biota marina chilena, y revisando
brevemente el rol de los principales eventos
geoldgicos, climdticos y oceanograficos ocurri-
dos en el Pacifico Sudamericano en los procesos
de provincializacién. Esta informacién finalmen-
te es discutida en relacién a las posibles
interacciones entre biotas, y a la homogeneidad y
mantencion de las unidades biogeogrificas en
funcién de los procesos ecoldgicos que operan en
la actualidad.
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LA COSTA CHILENA CONTINENTAL EN EL PRESENTE

Las secciones siguientes destacardn sélo las ca-
racteristicas fisicas mas relevantes a los proble-
mas analizados en este trabajo, ya que los rasgos
generales de la costa de Chile han sido revisados
en detalle por otros autores (e.g., aspectos
oceanogrificos: Bernal et al. 1982, Arana 1983,
Fonseca & Farias 1987, Strub et al. 1998, Ahuma-
da et al. 2000; aspectos climdticos y geomor-
folégicos: Di Castri & Hajek 1976, Quintanilla
1983, Cafién & Morales 1985, Benitez 1994).

Configuracion y geomorfologia
A gran escala, la forma y configuracién del borde

occidental de Sudamérica revela dos escenarios
geogrificos contrastantes (Fig. 1). Por un parte,

N

20°

30° PERU

CHILE

Fig. I: Esquema de los principales patrones de circulacién ocednica en la costa de Chile (basado en
Bernal et al. 1982, Ahumada et al. 2000), y de las zonas biocliméticas asociadas al borde costero (segin

Di Castri & Hajek 1976, Benitez 1994).

Outline of the main oceanic circulation patterns along the coast of Chile (based on Bernal et al. 1982, Ahumada et al.
2000), and bioclimatic zones associated to the coastal border (after Di Castri & Hajek 1976, Benitez 1994).
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la linea de costa desde Pert hasta la isla de Chiloé
(ca. 41°47° S) es continua, suave y carece de
quiebres o rasgos geograficos mayores. Destaca
el llamado “codo” de Arica (ca. 18°20° S) situado
en el limite politico entre Perd y Chile, donde la
linea costera cambia en forma abrupta desde una
orientacién S-O a una N-O formando un 4ngulo
de unos 120°, y a partir del cual la costa es
virtualmente recta hasta el Canal de Chacao (nor-
te de Chiloé), constituyendo la unidad geomorfo-
16gica de las Planicies Litorales, una de las cuatro
principales en Chile junto a la Depresién Inter-
media y las cordilleras de los Andes y de la Costa
(Benitez 1994). Por otra parte, todo el borde
continental desde Chiloé hasta el Cabo de Hornos
(ca. 56° S) es un gran sistema insular (el archipié-
lago chileno) con profusién de golfos, fiordos y
canales, un paisaje complejo resultante del efecto
combinado de procesos tecténicos y de glaciacién.

Respecto a la configuracién del piso ocednico,
el margen continental sudamericano se caracteri-
za por la presencia de una fosa que bordea la placa
de Nazcay que se extiende por alrededor de 5.000
km desde el ecuador hasta ca. 46° S (Golfo de
Penas); en este punto la cordillera submarina
chilena alcanza el continente y marca la con-
fluencia de las placas Sudamericana, de Nazcay
Antéartica (Ahumada et al. 2000). Estos rasgos
evidencian el rol de los procesos tecténicos en la
geomorfologia costera, y explican el que la plata-
forma continental chilena sea extremadamente
angosta en comparacioén a la costa del Atlantico,
con un ancho miximo cercano a 45 km en la zona
de Talcahuano (ca. 36° 40’ S), y una profundidad
maxima en general de 150 m, exceptuando la zona
de Valparaiso (ca. 33° S) donde alcanza hasta 800
m.

Caracteristicas climdticas

Entre ca. 18,4y 27° S, la banda costera constituye
en si misma una regién bioclimdtica llamada
desértica litoral, con condiciones aridas todo el
afio y con una alta influencia ocednica, que la
diferencia de laregién desértica interior de aridez
extrema. El desierto costero s un rasgo particu-
lar del margen occidental de continentes cercanos
a giros ocednicos, producto de la interaccion en-
tre las masas de aire descendentes en los trépicos
y los vientos que avanzan hacia el continente
luego de pasar por masas de agua fria, generando
un efecto intensificado de desecacién (Brown &
Lomolino 1998). Hacia latitudes mas altas, este
efecto es menos intenso y las condiciones de
aridez se atendan, alternado con periodos hime-
dos o frios progresivamente mds largos de norte a
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sur. Entre ca. 27 y 39° S se encuentra una gran
zona mediterrinea con una sucesion de regiones
biocliméticas, variando desde caracteristicas
perdridas en su extremo norte a perhimedas en su
extremo sur, y donde la costa también estd dife-
renciada del interior por la influencia marina.
Entre los 39 y 56° S se extiende una zona ocednica
diferenciada en tres regiones bioclimdticas: una
ocednica con influencia mediterranea (39-44° S),
una ocednica templada-fria (44-52°), y una
ocednica subantartica (52-56° S) caracterizada
por pluviosidad frecuente todo el afio y diferen-
ciada de una regién ocednica transandina con
caracteristicas dridas en la parte atldntica, aspec-
to que parece incidir en la biogeografia del extre-
mo sur del continente, como se discute mds ade-
lante. Las tres grandes zonas climiticas estdn
asociadas a la presencia del anticiclén subtropical
del Pacifico sur, cuyo centro se sitiia en promedio
en los 30° S: debido a su ciclo anual de desplaza-
miento, su influencia es clara en la zona medite-
rrdnea, favoreciendo las precipitaciones al des-
plazarse al norte en el invierno y causando el
efecto inverso al desplazarse al sur en el verano
(Villagran 1995). La influencia del anticicldén es
permanente al norte de los 30° S, manteniendo las
condiciones secas, y débil al sur de los 40° S
donde existe lluvia todo el afio.

Por otra parte, a gran escala las variaciones
climéticas descritas generan un patron diferen-
cial de interaccidn entre el sistema terrestre y
marino en cuanto al aporte de agua dulce al océa-
no. La zona desértica claramente no es influida
por este aporte, el cual es mas importante en la
zona mediterrdnea pero sin un impacto real en las
masas de agua por efecto de dilucién. En contras-
te, el efecto de dilucién es notorio en la zona
bioclimdtica ocednica, creando condiciones
hidrolégicas “locales” con relativa independen-
cia del cardcter oceanografico de la masa de agua
predominante (Ahumada et al. 2000).

Caracteristicas oceanogrdficas actuales

Biogeogrificamente, resaltan tres aspectos, aun-
que aifin en un esquema algo idealizado. Primero,
la influencia superficial predominante de la masa
de agua subantdrtica, de baja temperatura y
salinidad, asociada a la Corriente de Deriva del
Oeste, un gran flujo superficial que penetra a
Chile desde el oeste y se divide antes de alcanzar
la costa en: (a) un flujo de direccién norte, ocea-
nico, usualmente llamado corriente chileno-pe-
ruana (Bernal et al. 1982); y (b) un flujo hacia el
sur llamado corriente del Cabo de Hornos, que
bordea el extremo sur del archipiélago chileno y
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continda hacia el este hasta unirse a la corriente
de Falkland en el Atlantico. De la corriente del
Cabo de Hornos surge también un flujo, conocido
como corriente de los Fiordos, que continda hacia
el norte y aicanza la costa a la altura de Chiloé
(ca. 42° S). La corriente de los Fiordos es la rama
costera del sistema de corrientes de Humboldt, y
lachileno-peruana surama ocednica, ambas sepa-
radas por una contra-corriente ecuatorial (Ahu-
mada et al. 2000). El segundo aspecto de impor-
tancia es el papel de la surgencia costera a través
de la costa, asociado principalmente a la masa de
agua ecuatorial subsuperficial. Esta masa enri-
quecida en nutrientes seria responsable de la alta
produccién primaria costera, y aunque el efecto
de la surgencia sobre las comunidades litorales
aln no se establece claramente (e.g., ver Vasquez
etal. 1998, Camus & Andrade 1999), si parece ser
un factor adicional contribuyendo al enfriamien-
to superficial de las aguas adyacentes a la costa
(e.g., Espinoza et al. 1983). Los factores que
contribuyen al enfriamiento de las aguas costeras
junto al flujo sur-norte de las corrientes superfi-
ciales parecen ser las determinantes de mayor
importancia en la distribucién de las especies
marinas chilenas, ya que extienden las condicio-
nes frias hacia latitudes bajas a un grado mucho
mayor que en otros continentes. Viviani (1979)
ha estimado que la temperatura del mar en el
extremo norte es ca. 10 °C més baja que la espe-
rada a latitudes similares en otro continente, mien-
tras que en el extremo sur es ca. 2 °C mds alta, y
86lo cerca de los 43° S no habria mayor diferen-
cia, evidenciando el reducido gradiente latitudi-
nal de temperatura como una condicién anémala
general del sistema costero chileno (e.g., Menzies
1962). El tercer aspecto relevante son las “ano-
malias” oceanograficas y atmosféricas ligadas a
la dindmica de la circulacién atmosférica global,
particularmente la Oscilacién del Sur cuyas fases
negativa y positiva se asocian a los eventos de El
Nifio y La Niiia respectivamente (e.g., ver
Philander 1983). El desarrollo y las consecuen-
cias fisicas y biol6gicas de estos Gitimos eventos
han sido ampliamente comentados en la literatura
(e.g., Jaksic 1998 y referencias incluidas), pero
ain no se aclara su relacion con la historia de
cambios climéticos y la distribucién de la biota
regional.

Unidades ecosistémicas marinas

Ademas de los flujos y masas de agua, el ambien-
te marino puede clasificarse en funcién de
pardmetros fisicos y biolégicos permitiendo de-
tectar otro tipo de estructura. Bernal & Ahumada
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(1985) y Ahumada et al. (2000) han individuali-
zado cuatro grandes unidades ecosistémicas ma-
rinas, entendidas como unidades funcionales con
limites relativamente definidos y un grado reco-
nocible de homogeneidad interna: (a) giro central
del Pacifico sur, que comprende un ecosistema
ocednico peldgico y uno insular; (b) margen orien-
tal del Pacifico sudeste (18,4 a41°S), que incluye
ecosistemas costeros de surgencia y de bahias; (c)
subantdrtico, comprendiendo un ecosistema oceé-
nico y uno estuarino formado por los fiordos y
canales australes; y (d) antartico. Esta clasifica-
cién lleva inmediatamente a dos preguntas cen-
trales para el caso chileno: hasta qué punto o
cémo las variables fisicas limitan o controlan la
distribucidon de conjuntos de especies, y si las
unidades ecosistémicas son congruentes con los
patrones biogeograficos. A mayor escala, Platt &
Sathyendranath (1999) recientemente propusie-
ron una definicién formal de provincias
biogeoquimicas para los ecosistemas peldgicos,
basadas en la deteccién de quiebres abruptos en
pardmetros de tasa vinculados a aspectos
ecofisiolégicos relevantes. La identidad de estas
unidades se reconoceria por su régimen de forza-
miento fisico, y sus limites serian eldsticos ya que
variarfan junto con los cambios en el forzamien-
to, pudiendo identificarse en todo instante. Un
enfoque explicito como el de Platt &
Sathyendranath (1999) puede ser una herramienta
muy Util para los andlisis biogeogréificos, o inclu-
so podria actuar como hipétesis nula en la bis-
queda de unidades espaciales en sistemas mari-
nos no peldgicos.

CONOCIMIENTO DE LA BIOTA Y ENFOQUES
METODOLOGICOS

El problema del sesgo muestral

En una evaluacién reciente, Ojeda (1998) seiiala
que el conocimiento actual de la flora y fauna de
Chile es sélo “relativamente aceptable”, siendo
los invertebrados marinos uno de sus puntos mas
débiles. Esto se debe en parte a que, histérica-
mente, los estudios biolégicos en la costa chilena
se han concentrado numéricamente en las zonas
mads accesibles, cerca de los centros principales
de poblacién (Brattstrom & Johanssen 1983) o de
investigacion, y la mayoria de ellos abarcan s6lo
una o pocas localidades (Camus 1998). Por ello
adin existen segmentos de costa sin estudiar o
escasamente estudiados debido a la extensién de
la costa y baja accesibilidad de muchas zonas
(e.g., por los farellones costeros que interrumpen
la planicie litoral en la zona norte, Benitez 1994).
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No obstante, el conocimiento de las 4dreas ya
estudiadas es bastante completo y va mds alld de
la tax6nomia alfa, incluyendo variados estudios
ecoldgicos (un recuento parcial de estos estudios
puede encontrarse en Santelices 1989, pp. 66-75
y 79-86). Por otra parte, el archipiélago chileno,
por su configuracién, climariguroso y aislamien-
to, es una de las dreas ecolégicamente menos
conocidas en Chile, y los estudios disponibles
(e.g., ver un recuento de sus resultados en
Santelices 1989, pp. 75-77 y 86-91) se realizaron
en su mayoria hace 15 o més afios. Incluso publi-
caciones biogeogrificas recientes como la de
Brattstrom (1990) se originan de muestreos efec-
tuados hace 50 afios. Sin embargo, €l conocimien-
to taxénémico de esta y otras dreas no es despre-
ciable gracias a la gran cantidad de expediciones
cientificas efectuadas en el pasado (las principa-
les son indicadas por Castilla 1979), donde sobre-
sale la expedicidn de la Universidad de Lund en
1948-1949, que ha generado numerosas contribu-
ciones a la taxénomfia alfa de la regién (varias de
ellas citadas en este trabajo). Por otro lado,
Ramirez & Santelices (1981) también mostraron
los sesgos que pueden provenir de estas contribu-
ciones, ya que el conocimiento de las especies de
algas se asocia tanto al nimero como a la zona
cubierta por estas expediciones: 12 entre
Antofagasta y Chiloé contra 48 desde Chiloé al
sur. Alveal et al. (1973) ya habian sefialado que
las diferencias en diversidad algal entre regiones
chilenas distantes podian deberse a sesgos de
muestreo, y Ramirez & Santelices (1981) sugirie-
ron que incluso el actual patrén latitudinal de
diversidad algal en Sudamérica (disminucién del
nimero de especies de sur a norte) podria ser s6lo
un efecto de muestreo diferencial. Sobre los pa-
trones de diversidad en animales hay opiniones
variadas: mientras en ciertos taxa podrian ser el
resultado directo de diferencias de muestreo (e.g.,
Pelecipodos, Soot-Ryen 1959), en otros prictica-
mente no habria un sesgo apreciable (e.g.,
Porceldanidos, Carvacho 1980). En los casos de
sesgo mds evidente la factibilidad de una clasifi-
cacion biogeografica es muy baja, pero en general
la mayoria de los autores parece estimar que el
conocimiento de sus taxa es al menos suficiente
para describir patrones, méds alld de reconocer las
diferencias muestrales.

Un sesgo distinto, reconocido por Ramirez &
Santelices (1981) y la mayoria de los autores, es
el conocimiento desproporcionado de las espe-
cies intermareales o litorales en desmedro de las
submareales someras o de mayor profundidad. A
nivel de biotas, sin embargo, el problema puede
no ser tan grave, ya que la mayor intensidad de
estudio entre Aricay Chiloé y el mayor niimero de
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expediciones de Chiloé al sur podrian resultar en
una suerte de compensacion al momento de efec-
tuar consideraciones biogeograficas amplias, aun-
que necesariamente con las limitaciones impues-
tas por los sesgos de muestreo. Lo anterior sin
duda es producto de la ausencia histérica de pro-
gramas bdsicos de investigacién, obligando a que
los andlisis biogeograficos por lo general deban
usar informacidon fragmentaria obtenida con otros
propdsitos y bajo otras perspectivas. En Chile, tal
como hace un siglo, ain se requiere una explora-
cién taxénémica planificada y de-gran escala,
pero paradéjicamente el conocimiento mds preci-
so y confiable disponible es el de los vacios de
conocimiento (4reas, taxa, habitats y profundida-
des a explorar), lo que facilita la orientacion de
estudios futuros.

Criterios, procedimientos y potencial comparati-
vo de los estudios

Una revision de la literatura biogeografica sobre
Chile, que incluyo 27 clasificaciones propuestas,
mostré que el procedimiento mds usado es la
determinacién de limites conjuntos de distribu-
ci6én para grupos de especies, de lo cual se infiere
el mimero, bordes y jerarquia de las unidades
biogeogrificas. En la mayoria de los estudios, la
experiencia y conocimiento de los autores han
sido los factores cruciales para llegar a la inter-
pretacién biolégica de patrones, usualmente efec-
tuada a posteriori y sin mediacién de anélisis
cuantitativos. No obstante, este enfoque esencial-
mente descriptivo (un posible equivalente a la
tax6nomia alfa en biogeografia) también se ca-
racteriza por la heterogeneidad de las perspecti-
vas usadas, destacando dos aspectos.

En primer lugar, los estudios analizados difie-
ren ampliamente en sus metodologias. La mayo-
ria de las clasificaciones resultan de una sintesis
de datos diversos fundamentada cualitativamente
de acuerdo al enfoque de sus autores. Muy pocas
estdn basadas en mayor o menor grado en los
resultados de algin andlisis estadistico (e.g.,
Santelices 1980, Moyano 1991b, Lancellotti &
Viésquez 1999). Algunas son enunciadas explici-
tamente pero con escasa fundamentacién, mien-
tras otras son enunciadas de manera no explicita,
y aunque presentes deben ser extraidas por el
lector. Finalmente, hay grandes diferencias en el
volumen y tipo de datos usado por diferentes
autores, y en el nimero de especies analizado. De
hecho, algunos autores han declinado efectuar
proposiciones por considerar la informacién dis-
ponible como deficitaria o insuficiente (e.g., Van
Name 1954, Larrain 1975, George 1996).
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En segundo lugar, los estudios difieren en los
criterios de seleccion de sus unidades de estudio,
y consecuentemente en la generalidad o potencial
explicativo de sus resultados. Las unidades mds
cominmente usadas son: (a) un taxén individual,
sin distincién de hdbitat o ambiente (e.g.,
Anthozoa, Foraminifera), que implica acotar el
universo de especies a distinto grado; (b) una
flora o fauna, que incluye taxa de uno o mds
grupos mayores (e.g., algas, peces) sin especifici-
dad de ambientes; (c) un tax6n individual, pero
ligado a un ambiente especifico (e.g., eufausidos
de hdbitat peldgico); (d) un hdbitat particular
(e.g., zona eulitoral) o parte de un habitat (e.g.,
zona sobre el limite inferior de las algas), que
puede o no incluir a todos los representantes de
distintos taxa; (e) la combinacién entre un taxén
y un habitat particulares (e.g., moluscos
intermareales); o (f) la combinacién entre un taxén
y un drea geogrdfica particulares (e.g., inverte-
brados del sur de Chile).

Si bien el uso de un criterio dado puede ser muy
itil para conocer un cierto hédbitat o taxén, a la
vez puede limitar su posibilidad de aportar al
reconocimiento de patrones biogeograficos gene-
rales en Chile a nivel de biotas (i.e., el conjunto
completo de vegetales y animales que habitan en
una regién dada, Brown & Lomolino 1998). En
conjunto, sin embargo, las diferencias de criterio
ayudan al andlisis comparativo, incluso si dos
estudios analizan un mismo taxén o hdbitat ya que
en tal caso la redundancia significa incorporar
maés diversidad de enfoques y criterios. Por lo
anterior, en el presente andlisis todas las propues-
tas se consideran vélidas para comparacioén, ya
que s6lo un estudio incorporé un criterio de deci-
sién “objetivo” (estadistico) al establecer agru-
paciones de especies.

PATRONES BIOGEOGRAFICOS EN CHILE
CONTINENTAL

Clasificaciones biogeogrdficas propuestas

Esta secci6n se fundamenta en el andlisis de 27
clasificaciones fito y zoogeogréficas propuestas
desde comienzos del siglo 20 por diferentes in-
vestigadores y para una amplia variedad de taxa
marinos de la costa continental de Chile. Estas
clasificaciones fueron recopiladas en una revi-
si6én de la literatura existente, aunque probable-
mente existan otras publicaciones que no fueron
detectadas. Las 27 propuestas se muestran esque-
mdticamente en la Fig. 2, y de ellas las primeras
11 comprenden a 10 recopiladas previamente por
Brattstrom & Johanssen (1983) mds su propia
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propuesta, incluidas por constituir un referente
clasico en la zoogeografia chilena.

Las divisiones entre unidades biogeogréficas
indicadas en la Fig. 2 revelan que aun cuando
existen concordancias entre las clasificaciones, a
la vez hay un alto grado de dispersidn: de los 39
grados de latitud que abarca el rango considerado
(18-56° S), en 25 de ellos (67 %) se ha propuesto
al menos un limite. La Fig. 3 muestra la frecuencia
de limites propuestos por latitud, sin diferenciar
entre aquellos que separan unidades de jerarquia
mayor (e.g., provincias) o menor (e.g.,
subprovincias o distritos), ya que la definicién de
rango dependi6 en gran medida de criterios subje-
tivos de los autores (ver seccién posterior). Como
en gran parte de los estudios el andlisis de las
distribuciones no estd conectado por algdn proce-
dimiento objetivo a la clasificacién resultante,
podria evaluarse la premisa de que la distribucién
de limites de la Fig. 3 es un resultado arbitrario.
Asi, dada la alta dispersién de los limites, como un
ejercicio especulativo puede tomarse al nimero de
limites por grado como una variable (aunque sus
observaciones son s6lo parcialmente independien-
tes), y considerar que en cada grado de latitud seria
esperable encontrar el mismo nimero de limites.
En tal caso, la frecuencia esperada de acuerdo a
una distribucién uniforme serfa de 1,69 limites por
grado, pero la distribucidn observada claramente
no es uniforme (X 2=42,28, g.1. ajustados =3, P <
0,00001), sugiriendo que la mayor acumulacién de
limites en ciertas latitudes serfa un patrén consis-
tente. En rigor este ejercicio debiera ser mds com-
plejo, por ejemplo usando modelos nulos que re-
presenten posibles causas biolégicas o
metodolégicas para contrastarlas con el conjunto
de clasificaciones, pero los estudios tienen dema-
siadas diferencias entre sf como para que el intento
tuviera sentido bioldgico, o incluso estadistico. En
promedio, los estudios analizados detectaron 1,68
limites por grado, y s6lo en las latitudes 53, 52, 43,
42,38, 37,33 y 30° S la variable excede un limite
de confianza superior de 99 % (2,88). En este
sentido, las latitudes con tres o mds limites son
puntos extremos (“outliers”) de concordancia, y
reflejarian zonas “significativas” de confluencia
de discontinuidades para distintos taxa, mas que
limites discretos y puntuales. Por otra parte, a
nivel de biotas la resolucién de un grado de latitud
probablemente es innecesaria, ya que en la pricti-
ca el limite especifico varia en funcidn de la res-
puesta de cada tipo de organismo al entorno fisico-
biolégico. Es razonable pensar, al menos como
hipétesis, que estas zonas significativas podrian
reflejar el patrén subyacente de discontinuidades
entre las biotas marinas de Chile (ver seccidén
posterior).
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Fig. 2: Esquemas de clasificaciones biogeogréficas (lineas horizontales) de la costa continental de Chile
propuestas en 27 estudios durante el iltimo siglo. Debido a su variedad, los nombres de las dreas
biogeograficas se han omitido para mayor claridad. Circulos cerrados: divisiones entre unidades
biogeogréficas mayores; lineas verticales: subdivisiones de una unidad mayor; en algunos casos las
divisiones se han aproximado al grado de latitud mds cercano. 1-11: clasificaciones recopiladas por
Brattstrom & Johanssen (1983, referencias incluidas en ese trabajo); 12-27: clasificaciones recopiladas
en este trabajo. 1: Dall (1909), invertebrados benténicos, y Carcelles & Williamson (1951), Mollusca; 2:
Boltosvskoy (1964), Foraminifera; 3: Stuardo (1964), Mollusca; 4: Marincovich (1973), Mollusca; 5:
Knox (1960), varios taxa animales; 6: Hartmann-Schréder & Hartmann (1962), organismos eulitorales;
7: Dell (1971), Mollusca intermareales; 8: Semenov (1977); 9: Viviani (1979), varios taxa animales; 10:
Sebens & Paine (1979), Anthozoa; 11: Brattstrom & Johanssen (1983), varios taxa; 12: Santelices
(1980), Algas; 13: Moyano (1991b), Bryozoa; 14: Etcheverry (1964), Algas; 15: Soot-Ryen (1959),
Pelecypoda; 16: Mann (1954), Peces; 17: Menzies (1962), Isopoda; 18: Ekman (1953), varios taxa
animales; 19: Carvacho (1980), crusticeos Porcelanidos; 20: Balech (1954), varios taxa animales; 21:
Castillo (1968), Ophiurida; 22: Antezana; Eufdusidos peldgicos; 23: Madsen (1956), Asteroidea; 24:
Alveal et al. (1973), Algas; 25: Jaramillo (1982), Isopoda de playas de arena; 26: Desqueyroux &
Moyano (1987), Porifera Demospongiae; 27: Lancelotti & Vdsquez (1999), varios taxa animales.
Sketches of biogeographical classifications (horizontal lines) of the Chilean continental coast proposed in 27 studies
during the last century. Due to its variety, the names of biogeographical areas have been omitted for clarity. Closed dots:
divisions among major biogeographical units; vertical lines: subdivisions of a major unit; in some cases, divisions were
approximated to the closest degree of latitude. 1-11: classifications cited by Brattstrom & Johanssen (1983, references
included in their work); 12-27: classifications cited in this work. 1: Dall (1909), benthic invertebrates, and Carcelles &
Williamson (1951), Mollusca; 2: Boltosvskoy (1964), Foraminifera; 3: Stuardo (1964), Mollusca; 4: Marincovich (1973),
Mollusca; 5: Knox (1960), several animal taxa; 6: Hartmann-Schréder & Hartmann (1962), eulittoral organisms; 7: Dell
(1971), intertidal Mollusca; 8: Semenov (1977); 9: Viviani (1979), several animal taxa; 10: Sebens & Paine (1979),
Anthozoa; 11: Brattstrom & Johanssen (1983), several animal taxa; 12: Santelices (1980), Algae; 13: Moyano (1991),
Bryozoa; 14: Etcheverry (1964), Algae; 15: Soot-Ryen (1959), Pelecypoda; 16: Mann (1954), Fishes; 17: Menzies (1962),
Isopoda; 18: Ekman (1953), several aimal taxa; 19: Carvacho (1980), Porcellanid crabs; 20: Balech (1954), several animal
taxa; 21: Castillo (1968), Ophiurida; 22: Antezana (1981), planktonic Euphausiids; 23: Madsen (1956), Asteroidea; 24:
Alveal et al. (1973), Algae; 25: Jaramillo (1982), sandy beach Isopoda; 26: Desqueyroux & Moyano (1987), Porifera
demospongiae; 27: Lancellotti & Vasquez (1999), several animal taxa.
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Interpretacion global de patrones

Castilla (1979) resumid apropiadamente tres ca-
racteristicas principales de la biota del Pacifico
sur-oriental: (a) sucomplejidad, incluyendo com-
ponentes tropicales, subtropicales templados
(frios y célidos) y subantdrticos; (b) su alto
endemismo a nivel de especies; y (c) su estrecha
asociacién con las variables oceanograficas y
climdticas de la regién, tal vez su caracteristica
mds definitoria. El punto (c¢) fue tempranamente
advertido por Dall (1909), quien en su clasifica-
cién para la fauna litoral de moluscos sugirié que
la distribucién geografica asociada al término
“provincia” parecia depender directamente de la
magnitud y distribucién de la temperatura super-
ficial del mar, en obviarelacién con las corrientes
oceanicas. Esta preponderancia de las determi-
nantes fisicas sobre la distribucién es el aspecto
central en pricticamente todos los estudios cita-
dosenlaFig. 2, pero es necesario destacar que las
determinantes biolégicas simplemente no se han
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evaluado, y no es posible descartar su importan-
cia potencial. La mayoria de los autores opto por
explicar la distribucién en funcién de cambios,
quiebres o rasgos distintivos de la circulacién o
parametros fisicos, y de hecho parecen ser
cruciales e independientes de cualquier division
geogrifica en ciertos taxa (e.g., Menzies 1962).
En tal perspectiva, el factor clave es el limite de
tolerancia de las especies ante distintas variables,
lo cual supone que un taxén, fauna o flora “sigue”
de forma cercana la variacién en las condiciones
ambientales, y si éstas se estabilizan, la distribu-
cién geogrifica resultante estard correlacionada
con la distribucién de las variables relevantes
(e.g., ver andlisis del fenémeno de seguimiento —
“tracking”- por distintos autores en Diamond &
Case 1986). Esta premisa parece aplicable al 4rea
de Chiloé, ya que las especies que se distribuyen
desde el sur y desde el norte deben hacer frente al
aumento o disminucién respectivamente de la
salinidad, por el efecto de dilucién en el ecosistema
estuarino de fiordos y canales (Ahumada et al.
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Fig. 3: Distribucién de frecuencia del nimero de limites biogeogrificos propuestos para una latitud dada
en las clasificaciones mostradas en la Fig. 2. Ya que los datos usados en algunos trabajos no son inde-
pendientes, y los estudios difieren en el tipo y especificidad de sus criterios de seleccién de organismos
(taxa de diferente jerarqufa, flora, fauna, ambientes, etc.), el grafico representa el grado de coincidencia
entre autores respecto a la ubicacién de los limites, mas que la ocurrencia objetiva de un limite dado.

Frequency distribution of the number of proposed biogeographical limits for a given latitude according to the

classifications shown in Fig. 2. As the data sets used in some works are not independent, and studies differ in the type and
specificity of their criteria for selecting organisms (taxa of varying hierarchy, flora, fauna, environments, etc.), this graph
represents the agreement among authors regarding to the location of limits, rather than the objective occurrence of a given

limit.
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2000), zona que ademads se diferencia por su alta
pluviosidad, gran amplitud mareal, y baja tempe-
ratura entre otros factores (e.g., ver Viviani 1979,
Carvacho 1980, Brattstrom & Johanssen 1983).
Las especies mas afectadas por el cambio de
condiciones parecen ser aquellas del norte, las
litorales endémicas y las de aguas someras
(Brattstrom & Johanssen 1983). Para ciertos taxa,
el efecto puede ser indirecto. Andrade (1987), por
ejemplo, sugirié que especies como los crusti-
ceos decdpodos, que encuentran su alimento en el
fango y arenas finas, no logran avanzar desde el
norte hacia el archipiélago chileno porque los
rasgos hidrolégicos y el comportamiento de los
procesos de depositacion de sedimentos generan
condiciones desfavorables para su alimentacién.
Para los crusticeos porceldnidos, no obstante,
Chiloé constituye una barrera casi definitiva en
su extensién hacia el sur, pero Carvacho (1980)
considera la temperatura como una limitante prin-
cipal. En otros taxa, aparte de diferencias
distribucionales, hay diferencias biolégicas sig-
nificativas, como por ejemplo la mayor diversi-
dad zoarial y polimorfismo en los briozoos del sur
que en los distribuidos al norte del Canal de
Chacao (Moyano 1991b y referencias incluidas).
Otros detalles especificos para distintos taxa son
analizados por los autores citados en la Fig. 2.

Area sur: cardcter de los taxa

En general, la zona desde Chiloé al extremo sur
parece el drea biogeografica mejor definida en la
costa chilena en términos de distribucién y
endemismo. No obstante, es algo heterogénea en
relacién a su afinidad con otras zonas. Para los
moluscos por ejemplo, la afinidad de las especies
de pelecipodos de esta drea con los de la zona
Antértica, subantdrtica y del Atlantico sur de
Sudamérica parece despreciable (Soot-Ryen
1959), y seria baja en el caso de gastrépodos
(Andrade 1987) y poliplacéforos (Leloup 1956).
Por otra parte, habrian nexos mds claros en el
caso de ofiuroideos (Castillo 1968), isépodos
(Menzies 1962), holoturoideos (Pawson 1964),
briozoos (Moyano 1991b), ecuinoideos (Pawson
1966), algas (Etcheverry 1964, Alveal etal. 1973,
Santelices 1980), demospongias (Desqueyroux &
Moyano 1987) o asteroideos (Codoceo & Andrade
1978), entre otros. Estos patrones revelan que la
individualidad y diferenciacién biogeografica del
drea sur no tiene una explicacién tnica, y respon-
derfa a una interaccién compleja entre el origen,
rangos de tolerancia y procesos de dispersién en
los distintos taxa. A lo anterior debe sumarse la
evolucién geomorfolégica del drea, ya que hasta
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la fecha se desconoce el rol que pudiera tener la
fragmentacién del paisaje sobre la diversidad y el
grado de endemismo de cada grupo. Por ejemplo,
Pawson (1964) mostré que ciertos grupos de
holoturoideos son més numerosos en el sur de
Chile que en cualquier otro lugar del pais, sin
encontrar ninguna razén aparente para ello. Algo
similar ocurre con la riqueza de macroalgas
(Santelices 1980, 1989). Otro aspecto es la co-
nexién entre el sur chileno y otras regiones, como
el Pacifico occidental, hacia y desde el cual ha-
brian influencias como las sefialadas por Dall
(1909) para los moluscos del sur de Chile, o el
Atléntico sur con el que comparte una fraccién
importante de especies, por lo que Balech (1954)
y Stuardo (1964) consideraron a todo el extremo
sur de Sudamérica como una misma provincia.

Area norte: cardcter de los taxa

El 4rea desde el norte de Chiloé hasta el extremo
norte de Chile representa una situacién distinta
en cuanto a diferenciacién biogeogrifica, sin te-
ner la individualidad del drea sur y mostrando
influencias miiltiples. Ciertas especies del sur en
muchos casos pueden avanzar hacia zonas costeras
al norte de Chiloé, lo que Viviani (1979) atribuye
ala presencia de dreas estuarinas en el centro-sur
de Chile que dan una continuidad parcial a las
condiciones del archipiélago hacia el norte. Esta
situacidn, junto a la penetracién al sur de Chiloé
por algunas especies del norte, podria ser la causa
de la alta dispersién observada en la Fig. 3 en los
limites establecidos por distintos autores alrede-
dor de los 42° S.

Ademds es comun que otras especies del sur,
aparentemente con rangos de tolerancia mayores,
logren una mayor penetracién norte (a un grado
variable entre taxa) a través de las dreas litorales
independiente de la existencia de condiciones
estuarinas (e.g., Madsen 1956). Este fenémeno es
muy comin en las algas (e.g., Alveal et al. 1973,
Santelices 1980), donde el componente
subantértico es encontrado en toda la costa hacia
el norte, incluso en Perd, y su penetracién se
reduce gradualmente en aparente correlacién con
el aumento de temperatura. Las especies de otros
grupos sélo penetrarian hasta el drea de Arauco
(alrededor de los 38° S), o las cercanfas de
Valparaiso (ca. 33° S), Coquimbo (ca. 30° S) o
Iquique (ca. 20° S) (e.g., ver Madsen 1956,
Menzies 1962, Castillo 1968). Antezana (1981)
ha indicado que en las latitudes 24, 30 y 38° S,y
en menor medida en 33° S, se localizarian algunas
discontinuidades hidrograficas asociadas a mini-
mos de oxigeno y salinidad, y que los 38° S en
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particular representarfa un limite claro para mu-
chas especies subantdrticas plancténicas. Un tipo
distinto de penetracién norte es el fenémeno de
submergencia, donde las especies del sur que no
pueden alcanzar latitudes mds bajas en el litoral si
lo logran ocupando hébitats mds profundos, lo
cual ha sido bien documentado para distintos taxa
(e.g., ver Stuardo 1964, Codoceo & Andrade 1978,
Andrade 1987, Moyano 1991b). Aunque en la
mayoria de los casos no se conoce con precisiéon
la magnitud del fenémeno, su importancia poten-
cial queda bien ilustrada por Stuardo (1964),
quien, al evaluar la distribucién de moluscos
sublitorales, sefiald que los limites de las provin-
cias litorales pueden extenderse en forma consi-
derable o incluso desaparecer totalmente.

Con respecto a las especies del norte prove-
nientes de condiciones calidas, también existen
grados variables de avance hacia el sur, segin el
taxa. Por ejemplo, las algas muestran una pene-
tracién sur muy baja (Santelices 1980, 1982), con
un componente cdlido extremadamente reducido;
los asteroideos del norte cambian marcadamente
en los 30° S (Madsen 1956); los pelecipodos
alcanzan un limite cerca de los 33° S (Soot-Ryen
1959); los ofiuroideos pueden alcanzar hasta los
40° S (Castillo 1968); los moluscos litorales y
otros invertebrados en general disminuirian gra-
dualmente hacia el sur (Stuardo 1964), aunque
otros como los poliplacéforos decrecen ya en
Chile centro-norte (Leloup 1956).

DIFERENCIACION BIOGEOGRAFICA
Unidades mayores en Chile continental

Considerando globalmente los estudios analiza-
dos, desde Chiloé hacia el norte no habrian quie-
bres distribucionales de magnitud comparable al
ubicado alrededor de Chiloé. Por ello, es dificil
considerar otra opcion que distinguir basicamen-
te s6lo dos grandes unidades de biota en la costa
Chilena y la mayor parte del Pacifico sur-orien-
tal, una templada-fria y otra templada-cdlida, re-
conocidas en las clasificaciones mas tempranas
(e.g., ver andlisis de Dall 1909). Con respecto al
sector chileno entre ca. 42y 18° S, casi todos los
autores citados destacan su cardcter bioldgico
templado-cdlido y la virtual ausencia o escasa
importancia del componente tropical (que solo es
manifiesto y bien diferenciado a partir de los 6-4°
S). Existe coincidencia en que el endemismo es
en general alto para los distintos taxa, y algunos
autores han destacado el cardcter aislado del 4drea
y el gran nimero de especies de amplia distribu-
ci6n (e.g., Ekman 1953, Santelices 1980, van den
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Hoek 1984), asi como la virtual ausencia de ba-
rreras oceanogrifico-fisicas de importancia
(Antezana 1981, Brattstrom & Johanssen 1983,
Jaramillo 1987). Sin embargo, esta biota templa-
da-cdlida aparentemente dista mucho de ser ho-
mogénea, y su cardcter real no parece tan claro.
Desde la evaluacién de Dall (1909), quien estimé
a la fauna del drea de un evidente origen sur, el
escenario se ha vuelto mds complejo, y Brattstrom
& Johanssen (1983), basados en una mayor varie-
dad de taxa animales, concluyen que las especies
del norte dominan en el litoral y aguas someras y
las del sur en el sublitoral, y ademds que en todas
las profundidades las especies con amplia distri-
bucién son mayormente del norte, por lo que la
fauna como un todo tendria cardcter norte.
Similarmente, mientras Santelices (1980) carac-
teriz6 la flora del area por la predominancia del
elemento subantartico y su disminucién gradual
hacia el norte, Stuardo (1964) caracterizé la
malacofauna por una disminucién gradual hacia
el sur de las especies del norte. Ambos autores
coinciden sin embargo en la ausencia de algin
cambio floristico o faunistico evidente, y
Santelices (1980) en particular detecté un quiebre
importante en los 30° S pero caracterizado por
agrupar puntos finales de distribucién de especies
con diferente origen, lo cual asocié con el limite
sur de extension del agua superficial subtropical.
La existencia de numerosos quiebres distri-
bucionales menores, algunos de naturaleza simi-
lar al antes descrito, sugiere que discontinuidades
hidrolégicas como las sefialadas por Antezana
(1981) para especies plancténicas serfan més im-
portantes que lo previsto, y en las especies litora-
les tal vez podrian influir mds sobre la distribu-
cidn de los estados de dispersién que de los adul-
tos. Por otra parte, estos quiebres menores, varios
de ellos considerados reales y no artefactos, lle-
varon a muchos autores a reconocer faunas o
floras transicionales en la costa chilena, con una
sobreposicién distribucional de especies templa-
do-cédlidas y templado-frias. Sin embargo, el ca-
rdcter transicional tiene un claro componente
taxonémico, y la sobreposicién distribucional
ocurre s6lo en algunos taxa y ademds con baja
concordancia espacial, como evidencian las Fig.
2 y 3. Esta falta de correlacion y el hecho que las
condiciones fisicas actuales no explicarian satis-
factoriamente la variabilidad distribucional ob-
servada, abre la posibilidad de analizar otros fac-
tores potencialmente capaces de modificar la re-
gularidad de las distribuciones. Entre ellos estan
las posibles interacciones ecolégicas entre gru-
pos de especies, sobre lo cual no hay antecedentes
disponibles, aunque la probabilidad de detectarlas
serd muy baja en cualquier andlisis de distribu-
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cién para un taxdn unico, que es el caso de la
mayoria de los estudios citados. El otro tipo de
factores incluye los de cardcter histérico, espe-
cialmente paleogeogrificos, que Larrain (1975)
destacd como una de las fuentes mds importantes
para interpretar las distribuciones del presente en
el caso chileno.

Numero y rango de unidades biogeogrdficas ma-
yores

Una vez analizada la distribucién de especies en
un estudio particular, el primer aspecto conflicti-
vo es determinar el nimero de unidades
biogeograficas existentes, y el segundo la natura-
lezabiolégicay lajerarquiade cada unidad. Como
se observa en la Fig. 2, los estudios discrepan en
ambos aspectos. La Fig. 4 muestra la distribucién
de la cantidad de estudios segin el nimero de
limites que cada uno reconoce para Chile. Desta-
ca el criterio altamente conservativo de los auto-
res, yaque mds del 70 % concuerda en que existen
s6lo 1 o 2 limites, mientras dos estudios recono-
cen cinco y siete limites (ndmeros 10 y 9 en Fig.
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2, respectivamente). Los cinco limites fueron pro-
puestos por Sebens & Paine (1979), quienes en
dos zonas, frente a Valdivia y al Estrecho de
Magallanes, establecen pequefias dreas
transicionales de un grado de latitud. En aparien-
cia esto serfa un formalismo o una sofisticacion
innecesaria, ya que los cinco limites sélo estdn
separando cuatro unidades principales en lugar
de seis, y en la prdctica podrian ser reducidos a
tres. Por otra parte, los siete limites fueron pro-
puestos por Viviani (1979), quien incorporé en su
andlisis grupos poco conocidos en su momento
(e.g., briozoofauna, ver Moyano 1991b), y se
basé6 en varias especies descritas oregistradas por
primera vez por el autor, lo cual fue criticado por
Brattstrom & Johanssen (1983) ya que introduce
un componente de error importante al descono-
cerse ladistribucién real de tales especies. Varios
autores han discutido el problema de analizar
especies de distribucién muy restringida o regis-
tradas en un solo lugar, en especial de grupos
poco conocidos, ya que frecuentemente son clasi-
ficadas como endémicas y un estudio posterior
puede facilmente cambiar o ampliar su distribu-
cidn, eliminando ese caracter. Santelices (1980),
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Fig. 4: Distribucién de frecuencia del niimero de limites biogeograficos documentados por los estudios
analizados en este trabajo. La curva representa una distribucién normal ajustada a los datos, evidencian-
do un fuerte sesgo a la derecha debido al criterio conservativo usado por la mayoria de los autores.

Frequency distribution of the number of biogeographic limits documented by the studies analyzed in this work. The curve
represents a normal distribution fitted to the data, evidencing a strong right-skewness due to the conservative criteria used

by most authors.
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para el caso de algas, mostré que una clasifica-
cioén puede cambiar significativamente si las es-
pecies de distribucidn restringida son incorpora-
das o no, y en su andlisis el ndmero de unidades
biogeogréficas dependio fuertemente de este fac-
tor. Este problema sigue siendo importante en
Chile ya que el nimero de especies de un solo
grado de latitud adn es muy alto, y mientras para
algunos grupos la informacidén es confiable como
para incluirla en los analisis (e.g., Moyano 1991b)
en muchos casos todavia debe ser excluida por
falta de antecedentes (e.g., Lancellotti & Vdsquez
1999).

Respecto a la jerarquia de las unidades espacia-
les, todas las categorias mds usadas por los
biogedgrafos (regién, subregion, provincia y dis-
trito; Brown & Lomolino 1998) han sido aplica-
das en los estudios sobre Chile, aunque con fre-
cuencia los autores han usado categorias distintas
para una misma unidad. En este contexto, es
fundamental considerar que la distribucién geo-
grafica per se s6lo permite delimitar una unidad
pero no define su cardcter ni su rango. Por otra
parte, el nimero y rango de las unidades en una
clasificaciéon puede variar dramdticamente sélo
por decisiones metodoldgicas aparentemente in-
ofensivas, tanto en aspectos biolégicos (e.g., uso
y peso del endemismo como factor, tipo de varia-
ble para describir la distribucién) como de
muestreo y andlisis (e.g., tamaiio del drea, tamafio
y nimero de unidades muestrales, medida de dis-
tancia y algoritmo de agrupacién) (e.g., Phipps
1975, Hengeveld 1990, Belasky 1992, Brown &
Lomolino 1998). En los estudios chilenos estos
criterios metodolégicos han sido poco considera-
dos o no son explicitos, exceptuando al endemismo
cuya importancia fue introducida principalmente
por Ekman (1953). Usualmente, la base de los
andlisis ha sido la cantidad de especies endémicas
bien diferenciadas en un drea, que implica la
existencia de barreras al flujo génico por un tiem-
po suficiente para generar un cardcter propio,
donde el rango de una unidad se asocia
drectamente a la importancia de la barrera
(Antezana 1981, Brown & L.omolino 1998). Sin
embargo, se ha demostrado que el endemismo
muchas veces no caracteriza a las unidades
biogeograficas, y por tanto no serviria como cri-
terio basal de clasificacién o definicién (ver dis-
cusién en Hengeveld 1990). Ya que no hay crite-
rios absolutos para definir unidades, algin com-
ponente arbitrario es inevitable, pero la asigna-
cién de rango al menos debiera definirse por
criterios biolégicos a priori, y no a posteriori
como en muchos andlisis. Los estudios chilenos
discrepan claramente en el nimero y rango de las
unidades identificadas, lo que algunas veces se
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justifica por diferencias en la naturaleza e histo-
ria distribucional de los taxa, pero en otras proba-
blemente son decisiones equivocas producto de la
falta de criterios explicitos a priori.

Por lo anterior, no hay razones biolégicas y/o
l6gicas para esperar que el andlisis de cada taxon,
flora o fauna particular deba detectar necesaria-
mente el mismo ndmero de unidades espaciales,
aunque es esperable que hayan correlaciones en
ciertos casos. Similarmente, tampoco hay razén
para suponer que una clasificacién dada sea “la”
correcta y tenga preponderancia sobre otras, ya
que pueden variar segtin las caracteristicas del
grupo en estudio. El problema puede surgir al
extrapolar una clasificacién a un nivel superior,
ya sea desde desde un taxén componente de una
fauna o flora a la fauna-flora completa, o desde un
subconjunto multifilético de especies (e.g., espe-
cies de invertebrados) al conjunto completo (e.g.,
invertebrados de Chile) o a nivel de biota. Como
la biota es un nivel de mayor jerarquia, y los datos
disponibles al respecto son insuficientes, una pre-
gunta préctica es si, a partir de las clasificaciones
existentes, podrian identificarse unidades que ten-
gan sentido para el conjunto completo de floras y
faunas. Al respecto, en la dltima seccién de este
trabajo se propone una hipétesis sobre posibles
unidades espaciales de biota inferidas desde los
estudios previos sobre unidades de menor jerar-
quia.

PROCESOS DINAMICOS Y CAMBIO DISTRIBUCIONAL
Dispersion

En la mayoria de los estudios analizados, la inter-
pretacién se basa en dos premisas tdcitas: (a) que
hay algun tipo de correlacién entre condiciones
hidrolégicas y distribucién, y (b) que la distribu-
cién obedeceria primariamente a procesos de dis-
persidn pasiva ligados a la circulacién, donde los
valores de las variables fisicas imponen el térmi-
no de la distribucién de las especies en funcién de
sus limites de tolerancia. Tradicionalmente, la
dispersion via corrientes ocednicas ha sido el
mecanismo explicativo por excelencia. En Chile
las condiciones son particularmente favorables
para aplicar un modelo simple de distribucién en
sentido longitudinal (ver Ekman 1953), basado en
la direcci6n (sur-norte y norte-sur) y extension de
las corrientes predominantes (Santelices 1980,
Brattstrom & Johanssen 1983), y también en el
reducido gradiente ambiental latitudinal que, se-
glin Brattstrom & Johanssen (1983), implica una
alta probabilidad para las especies de encontrar
héabitats propicios durante su dispersién. La am-
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plia aceptacién de este modelo se debe en gran
parte a la base entregada por los estudios cldsicos,
que tempranamente impulsaron la idea de la exis-
tencia de dos grandes centros de distribucién en
el Pacifico de Sudamérica, uno en el norte y otro
en el sur (Ramirez & Santelices 1981), de cuya
interaccién se genera un drea de transicién donde
las especies de ambos origenes sobreponen sus
distribuciones.

En términos biogeograficos, la importancia de
la dispersién en la costa chilena es innegable,
pero las preguntas centrales son otras: (a) cudnto
puede explicar respecto a la formacién y manten-
cién de las unidades biogeogréaficas actuales; y
(b) cudn importante es en relacién a otros proce-
sos, como la vicarianza. La segunda pregunta se
aborda mds adelante, y la primera emplaza a la
imagen tradicional de una gran corriente fria que
favorece continuamente la dispersién en direc-
cién norte. Previamente se indicd que varios taxa
presentan su mayor diversidad en la zona sur, y
cabe preguntarse si la disminucién de esta diver-
sidad hacia el norte obedece realmente a un efecto
de difusién debido a la dispersién gradual de las
especies, 0 a otros procesos. Una hipdtesis facti-
ble es que la alta diversidad se deba a un “efecto
masivo” (Shmida & Whittaker 1981, Shmida &
Wilson 1985), es decir la ocurrencia de especies
fuera de sus hibitats principales debido a una alta
tasa de flujo de propédgulos, que les permite man-
tener poblaciones que de otra forma se extingui-
rian, causando secundariamente un aumento de la
diversidad alfa. Este es un equivalente
biogeografico del “efecto rescate” a escala
ecoldgica (Brown & Kodric-Brown 1977), que
podria explicar la alta diversidad zonal en el
extremo sur de Chile por la influencia dispersiva
através de varios flujos ocednicos, un mecanismo
distinto a la colonizacién direccional paso a paso
que va formando poblaciones capaces de persistir
por si solas. Por otra parte, la principal disconti-
nuidad biogeografica marina en Chile, asociada a
la isla de Chiloé, parece deberse a una “transicién
inducida”, es decir la confluencia de limites de
muchas especies derivada de cambios ambienta-
les abruptos (Shmida & Wilson 1985), en este
caso por la combinacién tecténico-glacial que
configuré la actual fisonomia del drea. La exis-
tencia actual de ambientes hidrolégicos diferen-
tes al norte y al sur de Chiloé es sélo un efecto
secundario de los procesos histéricos, y si bien
pudo contribuir a mantener la identidad de las
unidades biogeograficas formadas probablemen-
te no habria influido en su origen. En cualquier
caso, el aspecto relevante no es la dispersién per
se sino los factores que restringen la dispersion.
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Una situacién diferente ocurre en el norte de
Chile, donde no ha habido un proceso histdérico
andlogo al de la zona sur, y las especies provenien-
tes tanto de zonas tropicales como de la zona sur no
encuentran limitantes hidrolégicas abruptas, y po-
drian extender su distribucién en funcién de sus
limites de tolerancia. En este caso la dispersién
seria el proceso mas relevante, y aunque en esta
drea no habrian discontinuidades biogeogrificas
mayores si hay discontinuidades secundarias que
podrian corresponder a transiciones. Una hipétesis
factible para explicarlas es que representarfan “tran-
siciones de contacto”, es decir zonas donde biotas
de origen diferente han entrado en contacto a tra-
vés de la migracién (Shmida & Wilson 1985). Atn
asi, es discutible afirmar que la transiciéon de con-
tacto via dispersién pasiva sea la determinante
primaria del cardcter biogeogrifico del norte chi-
leno, como revelan los datos disponibles sobre el
Cuaternario y en especial del Holoceno, discutidos
en una seccién posterior.

Vicarianza

Yaen 1853, Hooker habia sefialado que las biotas
del sur habrian sido parte de una sola gran biota
fragmentada por causas geoldgicas y climdticas
(Brown & Lomolino 1998). Sin embargo, debe
considerarse que muchos estudios biogeograficos
clasicos son previos o s6lo cercanos a la acepta-
¢ién moderna de la deriva continental (desde los
sesenta), como consecuencia de la tecténica de
placas, antes que cobrara importancia definitiva
para los biogeégrafos. Por ello los argumentos
vicariantes faltan notoriamente en los estudios
clasicos, con algunas excepciones (Skottsberg
1953 cf. Larrain 1975), o se apoyan en interpreta-
ciones que hoy han sido descartadas. Especial-
mente para la zona austral de Chile, algunos auto-
res (e.g., Fell 1962, distribucién de equinodermos)
desestimaron abiertamente las hipdtesis sobre
conexiones continentales, favoreciendo hipotesis
dispersalistas (ver el andlisis de Larrain 1975
sobre las evidencias y argumentos del caso). Pese
aello, laevidencia actual sobre paleodistribucién
de especies marinas chilenas es totalmente insu-
ficiente para establecer una fenomenologia bési-
ca de cambios paleobiogeograficos, y es evidente
que las alternativas vicariantes requieren mayor
consideracion. En un andlisis reciente de la biota
terrestre de Sudamérica, Crisci et al. (1991) han
sefialado que éste continente tendria un origen
hibrido en términos biogeogrificos: la biota de
Sudamérica del norte estd estrechamente relacio-
nada con la de Norteamérica, mientras la del sur
lo esta con Australia, Tasmania, Nueva Guinea,
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Nueva Caledoniay Nueva Zelanda. Por ello, Crisci
et al. (1991) concluyen que este patrén es el
reflejo de la existencia de una biota austral ances-
tral, aun cuando las relaciones entre continentes
no son precisas y Sudamérica del sur podria re-
presentar un drea compuesta y compleja, con més
de una historia de relaciones de drea.

Como en otros casos, la falta de informacién
paleontolégica y paleoceanogrifica limita seve-
ramente cualquier andlisis de procesos vicariantes,
pero la afinidad taxonémica de muchos taxa ma-
rinos chilenos con los de dreas subantdrticas y
otras costas del hemisferio sur es evidente. Por
ejemplo, los moluscos han mostrado conexiones
claras con las 4reas antes citadas (e.g., Leloup
1956 para poliplacéforos; Soot-Ryen 1959 para
pelecipodos), asi como los equinoideos (e.g,
Pawson 1966, Larrain 1975), mientras que los
holoturoideos no muestran casi ninguna relacién
con Australia y Nueva Zelanda pero si con la
Antartica (e.g., Pawson 1964), habiendo una gran
afinidad subantdrtica en los briozoos (Moyano
1991b, 1996, 1997). Similarmente, Alveal et al.
(1973) documentan la muy alta similitud a nivel
de géneros y especies de la flora marina chilena
con las de Australia, Nueva Zelanda y Tasmania,
confirmada posteriormente por Santelices (1980,
1982), quien agregd las costas de la Peninsula
Antartica y estim6 que cerca del 34 % de las
especies chilenas mostraba esta caracteristica.
Por otra parte, uno de los pocos estudios que ha
tenido como objetivo explicito evaluar posibles
conexiones intercontinentales en la fauna chilena
es el de Moyano (1996, ver también Moyano
1997), para los briozoos del Holoceno. Este autor
ha encontrado evidencias claras de relaciones
geograficas vicariantes, principalmente entre el
sur de Sudamérica, Antdrtica y Nueva Zelanda
(Moyano 1996), y especialmente entre las dreas
magalldnicas y antarticas (Moyano 1997), sefia-
lando ademads relaciones similares para otros taxa.

Es muy probable que la vicarianza haya sido
subestimada como mecanismo explicativo para la
distribucion de especies chilenas, pero la afinidad
biogeografica de tipo Gondwdénico es evidente, y
es importante conocer cudnta es explicable por
procesos vicariantes ligados a la deriva continen-
tal. En este contexto, la hip6tesis sobre la particién
de una biota austral ancestral adquiere cada vez
mds importancia, y en especial como explicacién a
los procesos biogeogréficos en el sur de Chile.

Dispersion versus vicarianza

Respecto al patrén Gondwanico de afinidad en la
biota del sur, una de las explicaciones surge como
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extrapolacién de la propuesta por Fell (1962)
para equinodermos, que sefiala a la corriente de
Deriva del Oeste como un mecanismo fundamen-
tal de dispersidn, lo cual fue usado posteriormen-
te por muchos autores. Hedgpeth (1969, cf. Larrain
1975) amplié la importancia de este mecanismo
sugiriéndolo como responsable del origen de toda
la fauna subantdrtica de invertebrados via coloni-
zacién desde el oeste. La Deriva del Oeste es un
mecanismo potencial relevante, pero es poco pro-
bable que sea un mecanismo generalizado. Larrain
(1975) comenté un mecanismo de dispersion al-
ternativo, basado en la colonizacién secuencial
de formaciones de agua somera del relieve sub-
marino (cordilleras, montes, guyots), apoyado
por la distribucidon de equinoideos entre Nueva
Zelanda, Antartica e islas adyacentes. Moyano
(1991b) sefiala también posibles rutas de disper-
si6bn de los briozoos antirticos hacia el norte
usando las planicies abisales, que en algunos
casos llevaria a generar patrones bipolares de
distribucién. La bipolaridad y los patrones
anfitropicales han sido en general un tema con-
flictivo, ya que implican el cruce de la banda
tropical que representa una barrera efectiva para
muchas especies marinas. Una posibilidad es la
existencia de “corredores” abisales con condicio-
nes favorables, pero el conocimiento de la dina-
mica del océano profundo es aiin muy escaso. En
tal sentido, Andrade (1987) mostré que muchos
grupos estenotérmicos, como equinodermos,
demosponjas, poliquetos, actinias y ascidias, son
también euribaticos y pueden usar la submergencia
como un modo de expandir su distribucién. De
hecho, la migracién a través de los trépicos es una
probable explicacién para la bipolaridad en mu-
chas especies de algas (Santelices 1980).

Si bien la tendencia general de los autores es
explicar la distribucién a través de dispersion, es
factible que el rol de la deriva continental no sea
menor, en especial porque las relaciones histori-
cas de conexién y desconexién entre masas de
tierra atin no son totalmente claras. El estado
actual de la deriva continental refiere a la teoria
de Pangaea, que describe la secuencia de parti-
ci6én de este supercontinente inico relacionando a
Sudamérica con Nueva Zelanda a través de la
Antdartica occidental, y posteriormente con Aus-
tralia a través de la Antdrtica oriental. No obstan-
te, los datos mds recientes sugieren que Pangaea
fue s6lo una fase en la historia de la deriva,
existiendo como una masa unitaria sélo entre el
Paleozoico tardio y el Mesozoico temprano (Crisci
et al. 1991, Brown & Lomolino 1998). Por otra
parte, hay otras interpretaciones alternativas que
plantean la existencia de supercontinentes distin-
tos y anteriores a Pangaea, y que implican una
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historia de relaciones espaciales muy distinta entre
las actuales biotas boreales, tropicales y austra-
les. En una de ellas, los fragmentos de un
supercontinente del sur (Pacifica), entre ellos la
actual Patagonia y una parte de Pert, derivaron en
el Pacifico chocando con Sudamérica y otras masas
de tierra. En otro caso, las masas boreales y
australes estaban contiguas en un supercontinente
para luego separarse y derivar a sus posiciones
actuales, lo que concuerda con muchos patrones
anfitropicales y disjuntos (ver detalles en Brown
& Lomolino 1998, incluyendo una tercera alter-
nativa geolégica - la Tierra en expansién - que no
difiere de Pangaea en lo biogeografico). Aunque
ambas alternativas son avaladas por distintos ana-
lisis biogeogréficos, han sido descartadas por no
concordar con los datos geoldgicos vy
paleomagnéticos disponibles ala fecha. Aun cuan-
do Criscietal. (1991) consideraron a Pacificauna
alternativa biogeogréifica plausible en lo que res-
pecta a Sudamérica, su andlisis también era con-
gruente con Pangaea, fortaleciendo la hipdtesis
de una biota austral ancestral independientemen-
te de las alternativas geoldgicas.

Sin embargo, otro analisis de van den Hoeck
(1984) sobre la distribucién de algas rojas
(Rhodophyta) a nivel genérico, concluyé que las
cuatro floras templadas del hemisferio sur no
apoyaban la idea de una sola flora marina
Gondwdnica previamente continua. No obstante,
este autor seflalé que la distribucién de los géne-
ros compartidos por las costas del Pacifico orien-
tal y occidental, y restringidas a estas dreas, podia
ser explicada igualmente por dispersién o por
vicarianza. Por otra parte, Santelices (1982) sugi-
ri6 algunos modos de especiacién en algas chile-
nas basados en la dispersién desde poblaciones
ancestrales y posterior diferenciacién alopdtrica
(e.g., en Lessonia spp.), que no obstante podrian
también corresponder a vicarianza. No obstante,
este tipo de datos es minimo para las especies
marinas de Chile, y tal vez la aplicacién de
metodologias para resolver relaciones de drea a
nivel de grandes grupos pueda sugerir nuevas o
mejores explicaciones. Cualquiera sea el caso, la
antigua controversia entre vicarianza y disper-
sion ha sido superada por una argumentacion
sobre la importancia relativa de estos procesos, y
no cabe duda que a nivel de biotas ambos son
importantes. En este sentido, los diversos traba-
jos realizados por Moyano (e.g., 1982, 1985,
1991a, 1991b, 1996, 1997, entre otros) sobre 1a
distribucién de briozoos chilenos son especial-
mente esclarecedores, y aparentemente constitu-
yen el dnico programa de investigacién biogeo-
grifica marina efectuado en Chile. Los trabajos
de Moyano ejemplifican la forma de resolver el
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conflicto entre vicarianza y dispersidon, esto es,
considerar a priori los mecanismos que sean per-
tinentes al caso, y evaluar a posteriori la impor-
tancia de cada uno en un contexto biolégico que
integra los procesos y factores correspondientes.

DETERMINANTES HISTORICAS:
MACROEVENTOS DEL TERCIARIO

Durante el Terciario, una serie de eventos de gran
escala provocaron los cambios de mayor enverga-
dura ocurridos en la costa chilena, estableciendo
las condiciones iniciales del actual sistema
biogeogrifico. Aunque el modelo de dispersidn
longitudinal de Ekman (1953) influy6 marcada-
mente en las interpretaciones biogeograficas pos-
teriores, sélo refleja algunas condiciones recien-
tes del sistema, que aparentemente se mantienen
s6lo desde hace pocos miles de afios. Las inter-
pretaciones sobre la evolucién fisica de la costa
chilena se resumen en la Fig. 5 y son la base de las
siguientes secciones.

Origen del sistema de Humboldt y sus consecuen-
cias

En sentido amplio, las actuales caracteristicas del
Pacifico sudamericano puede ser trazadas hastael
origen del sistema de corrientes de Humboldt,
aparentemente durante el Terciario (Fig. 5). Enel
Terciario inferior, Sudamérica, Antartica y Aus-
tralia alin estaban unidas formando la parte sur de
Gondwana (Hinojosa & Villagrdn 1997), y entre
la Tierra del Fuego y la Peninsula Antértica ha-
bria existido un “puente” de tierra en la regién del
Arco de Escocia, o al menos una zona de agua
somera que cumpliria un rol similar. La circula-
cion ocednica durante el Paleoceno y Ecoceno en
el oeste de Sudamérica habria sido en sentido
longitudinal y con direccién norte, y la Antartica
poseiaun clima subtropical (Hinojosa & Villagran
1997). Posteriormente, al separarse las masas de
tierra se formé el Paso de Drake, conectando el
Pacifico y el Atlantico, momento en que se inicia-
ria la circulacién circumantartica (Larrain 1975,
van den Hoek 1984). El momento exacto de esta
separacién continental es un aspecto controversial,
y aunque algunos autores lo situaron en una época
tan tardia como el Pleistoceno superior, ca. 1 x
10° afios antes del presente (AP) (Boltovskoy &
Theyer 1966; cf. Larrain 1975), otros mds recien-
tes lo ubican alrededor del limite Eoceno-
Oligoceno, ca. 38 x 10° afios AP (Frakes & Kemp
1972, Hinojosa & Villagran 1997), en el Oligoceno
temprano ca. 35 x 10° afios AP (van den Hoek
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Fig. 5: Posible evolucién del escenario ocednico-climdtico de la costa de Chile; (A) y (B) representan
interpretaciones alternativas en la literatura sobre la situacién antes del establecimiento del Sistema de
Humboldt durante el Terciario. (A): Condiciones templado-cdlidas en toda la costa con un gradiente
latitudinal moderado de temperatura. Predominancia de un flujo ocednico hacia el norte (FN), probable-
mente de cardcter templado-frio, con influencia débil de un flujo cdlido hacia el sur (FCS). (B): Condi-
ciones templado-cdlidas en la costa, con predominancia de un flujo cdlido sur (FCS) e influencia débil
de un flujo norte (FN). (C): Después de la apertura del paso de Drake (PD), con un gradiente latitudinal
pronunciado de temperatura y predominancia de un flujo frio hacia el norte (sistema de Humboldt; SH)
sobre un flujo calido sur (FCS). Condiciones gruesamente similares a las actuales, actuando probable-
mente a partir del Nedgeno. Inicio de la circulacién circumantdrtica (CCA). La Fig. 1 muestra el escena-
rio del Holoceno-reciente, con la costa sur fragmentada por procesos tectonico-glaciales.

Possible evolution of the physical-climatic scenario of the coast of Chile; (A) and (B) represent alternative interpretations
in the literature about the situation prior to the installation of the cold Humboldt system during the Tertiary period. (A):
Warm-temperate conditions along the whole coast with a moderate latitudinal gradient of sea temperature. Dominance of a
northward oceanic flow (FN), likely of cold-temperate nature, with a weak influence of a southward warm flow (FCS). (B):
Warm-temperate conditions along the coast, with dominance of a southward warm flow (FCS)and weak infkuence of a
northward flow (FN). (C): After the opening of the Drake passage (PD), with a steeper latitudinal gradient of sea
temperature and dominance of a cold northward flow (Humboldt system; SH) with moderate influence of a southward
warm flow (FCS). Conditions roughly similar to modern ones, probably acting since the Neogene. Beginning of the

circumantarctic current (CCA). Figure 1 shows the Holocene-recent scenario, with a fragmented southern coast due to
glacial-tectonic processes.
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1984, Brundin 1989), o en ¢l Mioceno temprano
entre 20-25 x 10® afios AP (Dalziel & Elliot 1971).
De acuerdo a Larrain (1975), antes de la separa-
ci6n continental la circulacién ciclénica pudo
estar muy reforzada y habria incluido completa-
mente al equivalente de la actual corriente de
Deriva del Oeste, por lo que el actual sistema de
corrientes de Humboldt podria ser un resto dismi-
nuido del flujo original en direccién norte. Du-
rante el Mioceno, la progresiva glaciacién de la
Antértica habria aumentado el gradiente latitudi-
nal de temperatura (van den Hoek 1984), y s6lo a
partir de esta época el sistema de Humboldt, y por
consiguiente la costa chilena, habria tenido ca-
racteristicas frias relativamente similares a las
actuales (Larrain 1975) (Fig. 5). No obstante,
Brattstrom & Johanssen (1983), citando un estu-
dio de Zinsmeister de 1978, indican que en el
Mioceno medio y superior tanto el Frente Polar
como la corriente de Deriva del Oeste se ubicaban
mucho mas al sur que lo actual, y dado que la
Deriva del Oeste no alcanzaba Sudamérica no
habria existido un sistema frio de Humboldt en
ese tiempo. Larrain (1975), por otra parte, citan-
do un estudio de Herm de 1969, indica que diver-
sos registros paleontolégicos ubicarfan el origen
del sistema de Humboldt en el limite Mioceno-
Plioceno (ca. 5 x 10° afios AP). Sin embargo,
segin Ortlieb (1995) y Villagran (1995), Herm
indicaria més bien el limite Plioceno-Pleistoceno
(ca. 1,6 x 10° afios AP), lo cual es considerable-
mente m4s reciente e introduce directamente al
escenario del Cuaternario.

Por otra parte, al origen del sistema de Humboldt
se asocia también el origen de la condiciones
dridas extremas del norte chileno entre los 18 y
26° S. Algunos autores indican que el norte chile-
no hasido drido desde el Oligoceno (Galli-Olivier
1967), pero es claro que las condiciones se ha-
brian mantenido con poco cambio desde el
Mioceno o al menos desde el Cuaternario, y que
habrian sido acompafiadas por un incremento de
la surgencia costera (Villagrdn et al. 1983, Ortlieb
1995). Por ello es factible que la biota marina del
norte grande chileno no haya experimentado cam-
bios demasiado profundos en comparacién con la
de la zona austral.

Aunque la secuencia cronolégica de eventos
del Terciario no estd muy clara, la implicancia
fundamental de los trabajos de Zinsmeister y
Herm es que, al menos hasta el inicio del Ne6geno
superior, a fines del Terciario, las costas chilenas
habrian estado dominadas por una fauna de caréc-
ter subtropical en un ambiente mucho maés calido
que el actual, incluso en Chile austral (Fig. 5).
Brattstrom & Johanssen (1983) ademds sugieren
que antes del sistema de Humboldt existian con-
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diciones pricticamente inversas, con una fuerte
contracorriente calida fluyendo hacia el sur en el
Pacifico Sudamericano, por lo que la aparicién de
Humboldt marcaria la desaparicién del compo-
nente subtropical de gran parte de la costa chilena
y su reemplazo por faunas templado-frias empo-
brecidas. Brattstrom & Johanssen (1983) se basan
en éste argumento para sustentar su idea sobre la
actual dominancia y amplia distribucién de las
especies del norte como un rasgo zoogeogrifico
importante de la biota chilena. En cualquier caso,
parece muy probable que los cambios ocurridos
en el Nedgeno marquen el inicio de una gran
transicién bidtica que se continuaria hacia el
Cuaternario. Complementariamente, un estudio
de Hays & Opdyke (1967) sobre los radiolarios
antdrticos documenta una serie de cambios
faunisticos, destacando que el mds grande se pro-
dujo hace ca. 2,5 x 10% afios, asociado a un cambio
desde condiciones mds cdlidas a mds frias. Estos
autores indican que el perfiodo entre 3y 2,5 x 10°
afios AP habria sido critico en la historia del
Neégeno y habria anticipado las glaciaciones
masivas posteriores en las regiones templadas.
De hecho, Trombotto & Ahumada (1995) han
caracterizado el Nedgeno de la Patagonia argen-
tina por fuertes pulsaciones frias, lo cual, junto a
los resultados de otros autores, sugiere que las
fluctuaciones de temperatura habrian sido uno de
los principales fenémenos acompaiiantes en el
establecimiento del sistema de Humboldt.

Es claro que el origen de Humboldt, aparente-
mente durante el Terciario, significé una
redistribucién a gran escala de las biotas, siendo
un proceso clave en la biogeografia del Pacifico
sur. Sin embargo, adn se requiere una datacién
mds precisa de este cambio para evaluar su cerca-
nia con los eventos fisicos del Cuaternario (prin-
cipalmente glaciaciones), y la posibilidad de que
los efectos de ambos fenémenos sobre las biotas
pudieran haberse acoplado. Hace tres décadas, la
falta de evidencia hacia suponer un origen muy
reciente para el sistema de Humboldt, y varios
autores intentaron evaluar la idea de que su ori-
gen fuera posterior al udltimo maximo glacial,
cerca de 15.000 afios AP (e.g., ver discusidn de
Craig & Psuty 1968 sobre el uso de depésitos
fosiles de guano de aves en costas de Pertd y Chile,
como indicadores de flujos ocednicos frios). Has-
ta la fecha, no obstante, la evidencia s6lo sugiere
que el sistema frio ya se encontraba instalado al
inicio del dltimo postglacial.

Por idltimo, hay otros factores cuyo efecto
biogeografico no ha sido evaluado, como los gran-
des cambios faunisticos en los radiolarios
antarticos durante el Terciario tardio (Hays &
Opdyke 1967), ligados a una serie de eventos de
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reversion magnética. El impacto potencial de este
factor sobre la distribucidon de especies marinas
en Chile es desconocido.

Dindmicade biotas: procesos de provincializacion

En conjunto, la informacién disponible sobre el
Terciario sugiere fuertemente que el sistema de
Humboldt ya desde sus comienzos se caracterizé
por su variabilidad fisica, y también en periodos
posteriores (ver seccidn siguiente), 1o cual debi-
lita la imagen de un sistema de dispersién
longitudinal pasiva funcionando por un periodo
prolongado. Dados los fuertes cambios que afec-
taron a la biota marina de Chile centro-sur y las
condiciones comparativamente m4s estables en el
norte, es posible sugerir que la base de los patro-
nes bidticos actuales se habria establecido ya en
el Nedgeno (Fig. 5), con el contrapunto entre una
biota templada-calida y una templada-fria, que es
el rasgo dominante en la mayoria de los estudios
analizados en este trabajo. En este contexto, el
Nedégeno seria el momento clave para estudiar y
comprender los procesos de provincializacidn que
definieron las unidades biogeograficas actuales.
Es muy probable que toda el 4rea de Chile central,
desde el norte chico a Chile centro-sur, haya sido
el escenario biogeogrifico mds dindmico en la
historia Cenozoica de la costa chilena en cuanto a
variaciones distribucionales, primero sujeto a la
expansion de la biota subtropical y luego a su
retraccién en consonancia con la expansion de la
biota subantdrtica. Respecto al cardcter
transicional que hoy se atribuye a varias zonas de
la costa chilena, a nivel de biotas el escenario
anterior se contrapone bastante a la interpreta-
cion clasica de las “transiciones”, esto es, zonas
de sobreposicién en la distribucién de especies
pertenecientes a distintas unidades biogeograficas,
que penetran gradualmente hacia el norte o al sur
en un sistema de dispersidn longitudinal pasiva.
De hecho, las secciones anteriores sugieren que
muchas de las zonas transicionales en Chile no
son tales, y mds bien corresponden a
discontinuidades. Probablemente la dificultad que
ha habido al interpretar estas zonas de “transi-
ci6n” se deba a que no resultan meramente del
contacto pasivo entre dos biotas de distinto caric-
ter, y mds bien se originan de un mosaico de
procesos dindmicos modulados por factores fisi-
cos. Es incluso factible que los pocos casos de
transiciones donde las distribuciones se
intergradan pasivamente, se deban a procesos
secundarios, como se discute mas adelante.
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CAMBIOS FISICOS EN EL CUATERNARIO

Desde el inicio del Cuaternario, hace 1,6 x 10°
afios, los eventos mds significativos han sido de
tipo climatico, tanto a nivel global causando una
serie de periodos glaciales e interglaciales como
otras fluctuaciones de mayor frecuencia y menor
magnitud, y secundariamente de tipo tecténico
cuya importancia no se conoce del todo. En con-
junto, estos eventos habrian generado variacio-
nes en la circulacién, temperatura y nivel del mar
en diferentes momentos, pero su significado
biogeogrifico estd ain oscuro. Los procesos del
Cuaternario chileno se conocen con mucho més
detalle que los del Terciario (e.g., ver simposio
sobre el Cuaternario en el cono sur de América en
Revista Chilena de Historia Natural, volumen 67,
ntimero 4), destacando los numerosos y significa-
tivos aportes de C. Villagrdn y colaboradores en
sistemas terrestres, que no obstante son referen-
tes valiosos para el entendimiento del sistema
marino.

El Pleistoceno: eventos climdticos y geolégicos

Las glaciaciones suscesivas ocurridas en Chile no
tienen adn una cronologia definitiva, pero los
eventos mayores estdn bien documentados (e.g.,
ver Clapperton 1994). En un resumen de los cam-
bios climdticos Cuaternarios, Villagran (1995 y
referencias incluidas) menciona la existencia de
sistemas glaciares en Los Andes al menos desde
el Mioceno superior, la frontera Mioceno-Plioceno
y el Plioceno medio (3,6 x 10° afios AP), y en
forma repetida desde los 2 x 10° afios AP. La
mdxima extensién de los glaciares durante la
dltima glaciacién en el sur de Chile se habria
registrado hace 73.000 afios, con dos avances
menores alrededor de 19.5000 y 14.500 afios AP.
Varios autores han documentado cambios
climéticos durante este periodo, particularmente
en el sur de Chile y especialmente en el 4rea de
Chiloé (e.g., Mercer 1972, Heusser et al. 1981,
Ashworth & Markgraf 1989), pero aparentemente
las condiciones no han variado de forma draméti-
ca desde fines del Pleistoceno hasta hoy, pese a
que durante el Holoceno habrian existido eventos
neoglaciales en los dltimos 5.000 afios (e.g.,
Villagran 1985, Heusser & Rabassa 1987,
Jerardino1995).

Para la biota marina, una de las derivaciones
mds importantes es la modificacién en la
geomorfologia costera del sur de Chile por el
avance y retroceso de glaciares, responsable par-
cial de las actuales caracteristicas del archipiéla-
go chileno que parecen haber circunscrito a la
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biota subantitica mayormente desde Chiloé hacia
el sur (Fig. 5). Por otra parte, es interesante que
en las latitudes 30 y 33° S, donde se acumulan
varios quiebres distribucionales en la actualidad,
se hayan identificado avances importantes de
glaciares (Villagrdn 1995), efectos que no fueron
relevantes en la zona del norte grande. Por otro
lado, los aumentos y disminuciones en el nivel del
mar por las fluctuaciones glacio-eustiticas pu-
dieron ser muy importantes para la distribucién
de la biota litoral, y es posible que hubiesen
modificado la distribucién horizontal y vertical
de hébitats con consecuencias desconocidas so-
bre la distribucién. Los cambios eustiticos en el
nivel del mar son dificilmente distinguibles de
los producidos por eventos tecténicos (Villagrdn
1995), lo cual impidié a Richards & Broecker
(1963) explicar claramente el origen de algunas
terrazas marinas ahora emergidas en la Patagonia.
No obstante, estos mismos autores identificaron
claramente otras terrazas en costas de Peri y
Colombia emergidas debido al levantamiento del
piso ocednico por efecto tectdnico, evidenciando
varios procesos de este tipo en el Pleistoceno
tardfo (30.000 aiios AP). En el norte chico hay
una serie de terrazas marinas originadas por com-
binacién de cambios eustdticos y tecténicos, y en
Chile central y norte se han identificado al menos
seis ciclos de transgresién-regresién, y se ha pos-
tulado la ocurrencia de grandes eventos de
subsidencia entre Valdivia y Chiloé (Villagrdn
1995). La importancia biogeogrifica de estos
eventos se debe a que los cambios de gran magni-
tud en el nivel de los mares epicontinentales, ya
sea eustdticos o isostdticos, son potencialmente
capaces de modificar el 4drea, la forma y/o el
numero de unidades biogeogréaficas marinas pre-
sentes en una costa (Valentine & Jablonski 1983),
a un grado que depende de la topografia del drea
afectada. Como referencia de las glaciaciones,
Brown & Lomolino (1998) sefialan que, en rela-
ci6én a su nivel actual, se estima que el mar des-
cendié méds de 160 m en algunos midximos y
aumenté més de 70 m en algunos interglaciales,
en general con una oscilacién que puede haber
superado los 230 m. Si bien no hay datos equiva-
lentes para Chile, las estimaciones anteriores de-
jan pocadudade que estas fluctuaciones eustdticas
hayan producido cambios distribucionales de gran
envergadura en toda la biota marina, aunque las

evidencias directas para el Cuaternario son esca- -

sas. Covacevich (1971, cf. Villagrdan 1995) docu-
menté algunos cambios de la malacofauna
Pleistocénicay Holocénicade laLagunade Tagua
Tagua en Chile central, que sugieren condiciones
ecolégicas y climdticas frias similares a las del
sur de Chile, y ausentes hoy en dia en la zona
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central. En contraste, Ortlieb et al. (1994) eviden-
ciaron un cuadro complejo para la malacofauna
de Antofagasta durante el Pleistoceno superior
(120.000 afios AP), encontrando especies que hoy
estdn desplazadas ya sea hacia Chile central o
hacia la costa de Perd. Ortlieb et al. (1994) tam-
bién sefialaron un caso muy significativo, dado
por el desplazamiento hacia el sur de especies
peruanas durante el dltimo perfodo interglacial,
que sin embargo no logrdé alcanzar hasta
Antofagasta, sugiriendo que el “codo” de Arica
(ca. 18° S) pudo haber sido un limite a la expan-
si6n biogeogrifica en el pasado. Mds reciente-
mente, Ortlieb (1995) mostré que la malacofauna
de Mejillones (ca. 24° S) tenfa un cardcter mds
cédlido adn en el Pleistoceno medio o inferior,
indicando que la temperatura del mar era similar
ala que existe hoy en el norte de Pert, mucho més
célida que en las dltimas etapas del Pleistoceno.
Otro antecedente es la relacion entre la surgencia
de agua fria y la topografia submarina, que Craig
& Psuty (1968) sugirieron al analizar la historia
de la costa peruana. Estos autores detectaron la
formacion de grandes cafiones erosionados por
rios costeros durante los maximos glaciales (mi-
nimos de nivel del mar), hoy sumergidos hasta
150 m, sugiriendo que pueden haber sido un fac-
tor clave en la formacién de los actuales regime-
nes de surgencia, los que propician caracter{sti-
cas frfas en algunas zonas. Fenémenos similares
pudieron ocurrir en la costa chilena, y represen-
tan una hipétesis interesante sobre el origen de
los ecosistemas de surgencia.

En general la informacién anterior indica que,
durante el Pleistoceno, la distribucién de las biotas
chilenas fue muy inestable, experimentando cam-
bios frecuentes y en algunos casos de magnitud
suficiente como para causar reemplazos de faunas o
floras, ya sea por la predominancia de regimenes
frios o cdlidos o por la eventual redistribucién debi-
do a las fluctuaciones eustdticas. La investigacién
de eventos marinos del Cuaternario serd sin duda la
principal herramienta para entender la formacién de
los patrones biogeograficos actuales.

Eventos climdticos del Holoceno temprano

Algunos antecedentes palinolégicos (Graf 1994)
sugieren que, durante el postglacial, el drea chile-
na de Los Andes experiment6 variaciones leves
de £ 1 °C respecto a las temperaturas medias
actuales, mientras que la zona sur habriasido 2 a
3 °C més cdlida en algunas dreas (ca. 40-42° S) y
4 °C mds fria en otras (hasta los 48° S). No
obstante, el tipo y significado de los cambios no
ha sido homogéneo en las diferentes dreas. En los
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ambientes terrestres, s6lo algunas zonas se carac-
terizaron por cambios progresivos a partir del
Holoceno, como la intensificacion de la aridez en
la zona norte y los cambios vegetacionales aso-
ciados (e.g., Pérez & Villagrdn 1985), mientras
otras han ido alternado o revirtiendo las condicio-
nes imperantes (e.g., Heusser et al. 1992, Ortlieb
1995). Aun cuando los datos pueden variar de-
pendiendo de los autores, es claro que en el
Holoceno hubo varias fluctuaciones climdticas
comprometiendo diferentes dreas de Chile en di-
ferentes momentos y con diferentes tendencias.
Esto demuestra la gran heterogenidad espacio-
temporal de los cambios ocurridos, y evidencia
que el actual gradiente latitudinal relativamente
bien definido es una condicién muy reciente.
Presumiblemente, las condiciones del ambiente
marino pueden haber experimentado variaciones
concomitantes, y por ello también la distribucién
de las especies como sugieren los datos existen-
tes. En este contexto, destaca un episodio de
calentamiento, probablemente €l mas importante
del Holoceno, que habria ocurrido alrededor de
los 9.000 afios AP (Salinger 1981), reflejo de un
alto valor del indice de la Oscilacién del Sur. Este
episodio seria un fenémeno puntual y distinto a
un calentamiento postglacial de mayor extension
ocurrido en el periodo entre los 8.500 y 5.000
afios AP (e.g., Villagran 1985). De hecho, estu-
dios bioarqueoldgicos (Llagostera 1979) regis-
traron la presencia de peces ecuatoriales en
Antofagasta hace 9.700 aifios, una evidencia de
condiciones mas cdlidas. Incidentalmente, Graf
(1994) seiial6 que la regién de Atacama adquirié
caracteristicas térmicas similares a las actuales
sélo cerca de 9.000 afios AP, y los estudios reali-
zados en Chiloé y otras dreas del sur también
sugieren cambios vegetacionales relevantes alre-
dedor de 9.500 AP (e.g., Villagrdn 1991, Heusser
et al. 1992), asociados a la prevalencia de condi-
ciones mads célidas. De este modo, es probable
que ca. 9.000 afios AP haya ocurrido un episodio
anémalo de calentamiento, y es un hecho que
hubo alteraciones en la distribucién de especies
marinas, lo cual pudo deberse a un debilitamiento
de lasurgencia o a la ocurrencia de un evento tipo
El Nifio de duracién e intensidad desconocidas
(Ortlieb 1995). En este sentido, Jerardino et al.
(1992) mostraron que la malacofauna litoral en
sitios de Chile central datados ca. 8.500 afios AP
no diferia apreciablemente de la actual. Esto su-
giere que poco antes del posible evento del 9.000
afios AP las condiciones eran “normales” (i.e.,
similar a lo actual) y el registro de Llagostera
(1979) seria evidencia de una alteracién abrupta
de estas condiciones. Alternativamente, si el epi-
sodio de 9.000 afios AP fue un evento tipo E1 Nifio
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su impacto podria haber sido mayor en la zona
norte que en la zona central, considerando la
distribucion espacial del impacto de El Nifio hoy
en dia (e.g., Castilla & Camus 1992), y no cabria
esperar alteraciones mayores en la zona central.
No obstante, la importancia biogeogrdfica del
episodio se desconoce, aunque otros fendmenos
recientes proveen algunas indicaciones.

Eventos climdticos del Holoceno medio y tardio

Varios autores vinculan la fecha 5.000 afios AP
con cambios distribucionales importantes en el
sistema terrestre, pero su significado no es menor
para el sistema marino. Villagrdn (1995) y Villa-
Martinez & Villagran (1997) sefialaron que el prin-
cipal evento asociado a tal fecha serfa la dltima
transgresion marina del Holoceno: un aumento
progresivo en el nivel del mar hasta ca. 6.000-
5.000 afios AP, alcanzando 2-5 m sobre el nivel
actual, y un descenso progresivo hasta el nivel del
presente. Este fendmeno pudo haber tenido un
fuerte impacto en la biota marina considerando
que los cambios en el nivel del mar pueden modi-
ficar la estructura biogeografica de un drea
(Valentine & Jablonski 1983), y este podria ser un
caso. Por otra parte, Villa & Villagran (1997)
indican que antes de los 5.000 afios AP habria
habido una fase cédlida y seca, luego de la cual se
habria restablecido una circulacién atmosférica
como la actual, con vientos del oeste intensifica-
dos y con una reactivacion de la surgencia de agua
fria. De hecho, estudios paleoceanogréficos re-
cientes (Ortlieb 1995) en Antofagasta sugieren
que hubo variaciones importantes del sistema de
surgencia en los Gltimos miles de afios. Previamen-
te, estudios realizados en la costa de Peru por
Richardson (1981, 1983) y Sandweiss et al. (1983)
sugirieron la existencia de un fuerte cambio ca.
5.000 afos AP, que comprometid la morfologia de
la costa, la temperatura de las masas de agua
(desde caracteristicas cdlidas a frias) y la compo-
sicién biogeografica de la fauna litoral, todo ello
ligado a la estabilizacién del nivel del mar en ese
periodo. Posteriormente, Rollins et al. (1986) su-
girieron que antes o desde 11.000 afios AP la
Provincia de Panama (de cardcter tropical) se ha-
bria extendido al menos 500 km mds el sur de su
posicién actual, y alrededor de 5.000 afios AP
habria sido desplazada hacia el norte por la insta-
lacién de l1a corriente fria de Humboldt, evidencia-
do por el reemplazo de una malacofauna célida por
una fria. Sin embargo, la hipétesis mds notoria de
Rollins et al. (1986) es que 5.000 afios AP marcaria
ademas el inicio de El Nifio-Oscilacién del Sur,
con las caracteristicas que actualmente posee, como
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rasgo constitutivo del sistema oceanografico del
Pacifico sudeste. Si este fuera el caso, El Nifio
podria ser un proceso relevante en la dindmica
biogeogrifica actual de la regién (Camus 1990),
aunque su impacto no seria comparable al de otros
eventos del Cuaternario. De cualquier forma, los
trabajos anteriores seflalan claramente la necesi-
dad de estudios paleocomunitarios (e.g., ver Rollins
et al. 1990) o paleogeogrificos como una herra-
mienta crucial para entender la dindmica de las
biotas chilenas.

En el reciente, el clima en general ha sido mas
estable y con fluctuaciones de mucha menor mag-
nitud que en el Pleistoceno y Terciario. Destacan
especialmente algunos eventos del dltimo milenio,
como la aparente ocurrencia de dos eventos cdli-
dos El Nifio-Oscilacion del Sur de magnitud ma-
yor a cualquiera registrado, hace cerca de 530 y
640 aiios (Villalba 1994), o probables eventos
frios del tipo “pequefia edad del hielo” (Ortlieb
1994), el dltimo de ellos entre 1650 y 1850 (Brown
& Lomolino 1998). Estos fendmenos, en especial
El Nifio, probablemente no generan cambios
biogeograficos de gran escala en la distribucién
de las biotas marinas, aunque s{ podrian tener
impacto a menor escala a través de la propagaci6n
de efectos ecoldgicos locales y regionales (Camus
1990, Camus et al. 1994).

Eventos tectdnicos del Holoceno

Los efectos derivados de la tecténica de placas son
parte integral de la configuracién del paisaje mari-
no y terrestre de Chile, y a escala histérica las
perturbaciones modificadoras mas frecuentes han
sido el volcanismo en sistemas terrestres y los
terremotos en sistemas marinos. Se sabe muy poco
de la importancia potencial de los terremotos en la
biogeografia marina de Chile, aunque su impacto
ecoldgico es relativamente conocido desde la des-
cripcién de Darwin (1909) de un terremoto de
Concepcién en 1835. Darwin estimé que la eleva-
cién del piso costero fluctué entre 0,6 y 3 m en
diferentes zonas, y describié cémo esta elevacién
causé la mortalidad masiva de organismos (e.g.,
mitilidos) que los pescadores normalmente reco-
lectaban por buceo en la zona submareal. En nues-
tro tiempo, el impacto ecolégico mejor documen-
tado fue el producido por un terremoto de magni-
tud 7,8 en 1985 en la zona central de Chile, que
afecté principalmente a las comunidades
intermareales rocosas. Para este caso, Castilla
(1988) estimd un levantamiento de hasta 0,6 m del
piso costero, que causd mortalidad masiva en la
macroalga Lessonia nigrescens Bory, especie que
es un componente estructural fundamental de estas
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comunidades, y ademads indujo modificaciones en
los patrones verticales de zonacién y una serie de
otros cambios durante el proceso de recolonizacidn,
involucrando varias especies. No obstante, este
terremoto en particular no provocé extinciones
locales y la comunidad se recuper6 en pocos afios,
lo que en escala de tiempo histérica significa recu-
peracién casi instantidnea o, en términos
biogeogrificos, virtualmente ningin efecto. Sin
embargo, el impacto potencial dependera en parte
de la frecuencia y magnitud de los terremotos.
Como referencia, Castilla (1988) sefiala que en el
siglo XX hubo siete terremotos de magnitud mayor
a siete s6lo en Chile central, y en general el inter-
valo de recurrencia para terremotos de magnitud
8,2-8,4 es de ca. 86 * 10 afios. Adicionalmente,
uno de los mayores terremotos registrados en el
mundo, en 1960 en el sur de Chile, provocé levan-
tamiento de zonas costeras entre los 37 a 48° S, y
al menos tres eventos de magnitud similar ocurrie-
ron durante el Holoceno (Villagran 1995). En Isla
Mocha, Chiloé, el evento de 1960 produjo el as-
censo de laislaen 1,5 a 1,8 m, pero después de esa
fecha la isla ha ascendido ca. 1,5 m mds, y se sabe
ademds que ha tenido una emergencia sostenida
desde los 6.000 afios AP (ver Lesquene et al.
1999). Aparentemente el efecto de eventos simila-
res al descrito por Castilla (1988), aun cuando
abarque una gran extensién espacial, podria ser
més bien localizado y no tener un impacto
biogeografico apreciable, pero esto puede cambiar
ante eventos de mayor magnitud.

Varios antecedentes indican que el tectonismo
ha sido un factor de continua alteracién en la
morfologia de la costa de Perd (Sandweiss et al.
1983), ademads con un efecto profundo en la histo-
ria de la ocupacién humana en la regién. En Perd
centro-sur, Craig & Psuty (1968) documentaron
cambios profundos en la configuracién y el relieve
costero provocados por eventos tecténicos ocurri-
dos cerca de 6.000 a 8.000 afios AP, incluyendo
cambios de posicién del piso costero y elevaciones
cercanas a 70 m. Estos autores encontraron ensam-
bles de moluscos fésiles caracteristicos de am-
bientes protegidos de baja energia en zonas que
hoy en dia son lineas de costa expuestas, eviden-
ciando transformaciones fisicas del hdbitat. Otros
estudios en Chira, Perd, indican que las lineas de
costa actuales s6lo comenzaron a formarse desde
ca. 5.000 hasta ca. 1.000 afios AP con una expan-
sién de la plataforma continental (Richardson
1983), y con intervencién de eventos tecténicos
que involucraron el elevamiento de sectores de ca.
3 km de costa, formando sistemas de playas. Por
otra parte, en el mismo Perd (Salinas de Chao y
Pampa las Salinas) Sandweiss et al. (1983) sugie-
ren la ocurrencia de eventos tecténicos alrededor
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de los 4.000 y 3.000 afios AP que no sé6lo elevaron
bahfas sino que desplazaron el borde costero va-
rios kilémetros hacia el oeste. A diferencia del
terremoto en Chile estudiado por Castilla (1988),
los eventos anteriores habrian significado el térmi-
no de la presencia de malacofauna de agua célida
y su reemplazo por otra de agua fria, en consonan-
cia con los cambios oceanogrificos descritos en
péarrafos anteriores asociados a eventos de hace
15.000 afios AP.

BIOTAS MARINAS CHILENAS: PROPUESTA DE
CLASIFICACION

El concepto de biota

Una biota es un nivel biolégico superior de organi-
zacion, que a diferencia por ejemplo de una espe-
cie, no tiene condiciones limite inherentes, y su
definicién implica un componente histérico ya que
adquiere identidad por su relacidon de descenden-
cia con biotas ancestrales, y un componente eco-
16gico ya que su expresién en tiempo y espacio se
correlaciona usualmente con factores fisicos
(Brooks & Wiley 1988). En este sentido, la biota
puede entenderse como “un arreglo de asociaciones
ecoldgicas compuesta de una a muchas comunida-
des cuyos limites estdn determinados por pardmetros
fisiograficos y climéticos™ (Brooks & Wiley 1988,
pp. 312), mas que simplemente “la flora y fauna
total de un drea dada” (Lincoln et al. 1998, pp. 42).
De este modo, al definir una biota son mas impor-
tantes los aspectos de origen y biocenosis que la
presencia/ausencia de taxa, y ese es el sentido que se
dard al término biota en adelante.

Los estudios revisados en este trabajo abarcan
taxa, floras o faunas, pero ninguno ha tomado la
biota (al menos explicitamente) como unidad de
andlisis, algo poco factible de realizar incluso en
este momento por la falta de informacién. Por ello
las clasificaciones de los estudios analizados pue-
den resultar muy arbitrarias si se extrapolan al
nivel de biotas, pero el andlisis de los estudios en
conjunto puede permitir una primera aproxima-
cién. Previamente, sin embargo, es necesario bus-
car algdn criterio orientador, ya que como se
discutié antes el endemismo puede ser poco in-
formativo, en especial en Chile dado el alto nu-
mero de especies endémicas en toda la costa.

Factores relevantes y naturaleza de las biotas:
un marco hipotético

Basdndose en todas las discusiones anteriores se
infiere que, desde el Terciario inferior hasta el fin
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del Pleistoceno, los procesos tecténicos y climaticos
son las determinantes histdricas que mads han afec-
tado directa o indirectamente la distribucion de
especies marinas chilenas. El mismo andlisis mues-
tra que tanto en el Holoceno como en periodos
muy recientes seguian ocurriendo cambios en dis-
tribucién de gran magnitud, y la estructura
biogeogréfica actual es probablemente un produc-
to contemporéneo. Por otra parte, basdndose en la
hip6tesis de la biota austral ancestral, es posible
inferir que el endemismo seria un factor relevante
s6lo en el caso de las especies del sur de Chile. El
escenario de la costa chilena posterior al origen del
sistema de Humboldt no es ¢l de un 4rea donde las
especies residentes se hayan diferenciado de for-
ma gradual hasta adquirir el nivel de biotas, en
funcién de barreras al flujo génico de cardcter
estable. Eventualmente, se podria reconocer una
unidad principal de biota (austral) de caracter frio,
que ha experimentado expansiones hacia el norte y
también retracciones, en interaccién con una uni-
dad de naturaleza tropical-subtropical que actual-
mente no estaria presente como biota en la costa
chilena. Estas dos grandes biotas del Pacifico Sud-
americano no habrian estado en contacto estable
desarrollando pasivamente una zona de intergra-
dacién (concepto clasico de transicién). La dnica
gran discontinuidad actual, que separa el archipié-
lago chileno del resto de l1a costa, seria una transi-
cién inducida principalmente por eventos glacia-
les, 1o que implica reconocer una diferencia entre
la edad de 1a biota austral (proveniente al menos
del Terciario) y la edad de la unidad espacial
biogeogrifica que actualmente ocupa. La costa
chilena al norte del archipiélago austral estaria
poblada por un conjunto de especies de origen
mixto, remanente de los grandes desplazamientos
de biota ocurridos en el pasado y en tiempos cerca-
nos, que no habria tenido tiempo suficiente para
diferenciarse como biota, y no necesariamente lle-
garé a diferenciarse como tal. En este contexto, la
actual prevalencia del sistema frio de Humboldt en
la costa chilena al sur de Chiloé no seria tan
importante como un factor capaz de conferir cardc-
ter propio a los componentes mixtos del drea, sino
que actuaria mds bien como un factor que restringe
el contacto o intercambio entre la biota del sur y la
biota de origen célido al norte de Chile. Sin embar-
g0, no hay barreras oceanogrificas marcadas que
impidan el contacto entre esta unidad mixta y la
llamada provincia Peruana, por lo cual existiria
una zona transicional de contacto entre ambas.
Esta transicion seria independiente de la presencia
transitoria de componentes cdlidos por eventos
episodicos de dispersion a gran distancia, facilita-
dos por eventos El Nifio (e.g., Tomicic 1985, Glynn
1988, Camus 1990) o por otros procesos.
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Lo anterior no implica que no exista algiin tipo
de diferenciacién al interior de las dos grandes
dreas biogeograficas chilenas sefialadas en este
esquema, por dos razones. Primero, porque las
transiciones inducidas, que serian un factor pri-
mario, pueden provocar que los limites de las
unidades espaciales actuales estén mejor defini-
dos que los limites de las biotas. Segundo, porque
la estabilizacién postglacial de los regimenes
climdticos, nivel del mar y patrones de circula-
cidén ocednica, incluyendo fluctuaciones de me-
nor orden durante el Holoceno, serian factores
secundarios asociados a procesos de “acomoda-
cioén” de las biotas y procesos de diferenciacién a
meso escala.

Es muy posible que antes del origen de Humboldt
hayan existido dos biotas bien diferenciadas y de
naturaleza mds homogénea desarrollando unatran-
sicién de contacto, pero el escenario actual es
completamente distinto y biogeograficamente
nuevo, y requiere ser explicado con fundamentos
diferentes.

Hipétesis sobre unidades espaciales mayores

A partir de las clasificaciones analizadas en este
trabajo, se propone una hipétesis sobre las posi-
bles unidades biogeograficas en la costa chilena
actual en la perspectiva de la biotas. Por su
naturaleza politética y multifilética, esta proposi-
cién no niega ni estd en conflicto con las ya
analizadas para floras o faunas, y la (inica premisa
usada es que al menos parte de los limites detec-
tados por los diferentes autores son reales. Como
se desprende de la Fig. 3, de acuerdo al niimero de
limites detectados podrian reconocerse cinco zo-
nas, restando importancia a su localizacién preci-
sa, donde existirfan discontinuidades
distribucionales que ameritan consideracién: (a)
Estrecho de Magallanes, ca. 52-53° S, que con-
centra siete limites; (b) archipiélago de Chiloé,
ca. 41-43° §, con 20 limites; (¢) Arauco, ca. 37-
38° S, con siete limites; (d) Valparaiso, ca. 33° S,
con seis limites; y (e¢) Coquimbo, ca. 30° S, con
siete limites. De ellas, la més relevante es la zona
asociada al archipiélago de Chiloé, donde el bor-
de continental se fragmenta, y que daria origen a
la tinica diferenciacién espacial de gran magnitud
en la costa chilena. Todas las demds areas apare-
cen como secundarias en comparacién a Chiloé,
pero probablemente son las mds dificiles de inter-
pretar en términos bioldgicos. En base a lo ante-
rior, siguiendo un criterio conservativo es facti-
ble sugerir la presencia de dos unidades espacia-
les mayores en Chile (Fig. 6), independientemen-
te de su correspondencia con unidades definidas a
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niveles inferiores al de biota: una ubicada al sury
otra al norte del archipiélago de Chiloé, que es el
limite mejor definido. Ambas unidades son de
naturaleza politética ya que no pueden ser defini-
das por un solo factor.

S6lo launidad sur tendrfa cardcter biogeografico
propio al incluir mayoritariamente especies de
una sola biota de origen austral, derivada de la
biota austral ancestral (ya sea Gondwdnica o no,
ver Crisci et al. 1991). Esta biota austral se habria
formado durante el Terciario, a partir de la desco-
nexién y separacién de la Antdrtica y
Austrosudamérica y el establecimiento del siste-
ma de Humboldt. Dada su afinidad con Chile
centro-norte, la unidad sur no podria alcanzar el
status de regi6n, pero no menos del status de
provincia que la mayoria de los autores le ha
asignado. La mayor interrogante sobre esta pro-
vincia es si se extiende o no hacia la zona atldn-
tica por el sur, como algunos autores (e.g., Balech
1954, Stuardo 1964, Moyano 1991b) sugirieron
para niveles inferiores de andlisis. En términos
fisico-geograficos, en Chile esta unidad biol6gi-
ca se corresponde principalmente con las zonas
biocliméticas ocednica templada fria y ocednica
subantdrtica (Benitez 1994).

Por otra parte, la unidad norte seria de caricter
mixto, compuesta por componentes heterogéneos
de origen subantédrtico y templado-cdlido o
subtropical, y se habria formado por procesos
tanto de difusién y migracion secular como de
dispersién a gran distancia (ver definiciones en
Brown & Lomolino 1998) desde la biota austral y
la biota templada-cdlida, procesos favorecidos y
contrarrestados respectivamente por la influencia
fria de Humboldt hacia el norte. La unidad norte
se habria estructurado activamente desde el Ter-
ciario, a partir del origen de Humboldt, estando
sujeta posteriormente a una serie de cambios pro-
vocados por eventos tecténicos y fluctuaciones
climéticas y oceanograficas, ocurridos durante
todo el Cuaternario. Sin embargo, la parte norte
de esta unidad no seria homogénea ya que cerca
de los 30° S muchas especies del sur y del norte
terminan su distribucidn, y entre esta drea y el
limite norte de Chile es méas notoria la presencia
de taxa de agua célida es (e.g., Tomicic 1985,
1992 en Ortielb & Machare 1992, Camus 1994,
1998). Por ello, se plantea que la unidad norte
terminarfa alrededor de los 30° S, y hacia el norte
(hasta un punto no determinado) existirfa una
zona transicional que abarcaria el extremo sur de
distribucién de la biota templada-cédlida (de la
Provincia Peruana). Asi, la unidad norte abarca-
ria desde ca. 30 hasta ca. 42° S, en concordancia
con clasificaciones previas de Knox (1960),
Hartmann-Schréder & Hartmann (1962) y Dell
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(1971) (revisadas por Brattstrom & Johanssen
1983). Por otra parte, seguin los criterios usados
esta unidad norte no podria tener el status de
provincia, por no estar circunscribiendo una biota
particular, y en este sentido no formarfa parte de
otra provincia mayor, aunque al nivel de flora-
fauna muchos autores han adoptado la decisién de
extender la Provincia Peruana hasta latitudes de
Chile central (Fig. 2). Ademds, ya que no repre-
senta el contacto y/o la intergradacién entre dos
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biotas, a la unidad norte tampoco se le podria
asignar el status de zona transicional, aun cuando
lo sea en sentido muy amplio. La unidad norte
serfa un 4rea sin cardcter biogeogréfico definido,
cuyas especies componentes no tienen un origen
ni una historia comin, sino que derivan de otras
biotas, y secundariamente quedaron circunscritas
a un drea de caracteristicas reforzadas por la
influencia més estable de Humboldt a partir del
Holoceno en general y desde los 5.000 aflos AP en
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Peruana
S 18,4° S
?
Zona transicional de contacto C
30°8
Distrito Septentrional
33°S
1
Area Distrito Mediterraneo L
intermedia
E 37-38° §
Distrito Meridional
41-43° S
Transicion inducida
Distrito Austral
Provincia 52-53° §
Magallanica
Distrito Subantartico
56° S

Fig. 6: Hip6tesis de clasificacidn biogeografica para la costa continental de Chile, formulada para el

nivel de biotas (ver detalles en el texto y Tabla 1).

Hypothesis of biogeographic classification for the continental coast of Chile, developed for the level of biota (see details in

text and Table 1).
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particular. Mds atn, esta unidad se diferencia
principalmente por contraste con la biota fria del
sur y la biota cdlida del norte Sudamericano, con
identidades propias. Por tanto, simplemente por
un criterio de posicidén se propone denominar a la
unidad norte como “Area Intermedia”, para ex-
cluir implicancias con los términos biota, provin-
cia o transicién. En términos fisico-geogréficos,
en Chile esta unidad espacial se corresponde prin-
cipalmente con las zonas bioclimdticas desértica
litoral, mediterrdnea y ocednica con influencia
mediterranea (Benitez 1994).

Hipdtesis sobre unidades espaciales menores

Dada la distinta naturaleza biogeogréafica de las
unidades mayores propuestas (Provincia
Magalldnica y Area Intermedia), se sugiere usar a
la diferenciacién zonal secundaria como criterio
mads aplicable para el eventual reconocimiento de
unidades espaciales menores. Este criterio impli-
careconocer discontinuidades distribucionales al
nivel de flora-fauna surgidas al interior de una
unidad mayor por cualquier factor, siempre en la
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perspectiva de las biotas. En este contexto, se
propone reconocer cinco dreas menores (Fig. 6)
conrango de distrito, cuyos limites se definen por
las zonas con el mayor nimero registrado de
discontinuidades: Estrecho de Magallanes,
Arauco, Valparaiso y Coquimbo. La Fig. 6 ilustra
la clasificacién biogeografica de Chile sugerida
para el nivel de biotas, sefialando las unidades
mayores y menores, sus nombres y sus limites
aproximados. La definicién y caracteristicas de
las unidades mayores se muestran en la Tabla 1.

Comparacion de la clasificacion propuesta con
antecedentes recientes

Recientemente, Lancellotti & Viasquez (1999)
(L&V en adelante) propusieron una clasificacién
zoogeogrdfica para macroinvertebrados
benténicos chilenos que habitan desde el
intermareal hasta 100 m de profundidad, la cual
es susceptible de comparar con la propuesta en
este trabajo para biotas. El andlisis de L&V se
basa en la mayor cantidad de especies considera-
da a la fecha, donde los principales taxa fueron

TABLA 1

Rango y caracteristicas definitorias de las unidades biogeogrificas mayores y zonas inter-
unidades propuestas en este trabajo para la costa continental de Chile (ver también Fig. 5),
basada en criterios y procesos relevantes a nivel de biotas. Esta clasificacién surge a partir de
la revision critica de los patrones faunisticos y floristicos documentados por distintos autores
durante el dltimo siglo, y del andlisis de las determinantes histéricas que han configurado la
estructura biogeogrdfica actual en la regién del Pacifico Sudamericano (véase explicacion en
el texto)

Rank and characteristics for the major biogeographic units and inter-unit zones proposed in this study for the
continental coast of Chile (see also Fig. 5), based on relevant criteria and processes at the level of biotas. This
classification arises from a critical revision of faunistic anf floristic patterns documented by different authors during
the last century, and from the analysis of those historical determinants that shaped the present-day biogeographical
structure in the Southamerican Pacific region (see explanation in the text)

Unidad biogeografica Rango Definicién

Peruana Provincia Biota templada-cdlida residente

Transicional Ninguno Transicién de contacto, formada por difusién y migracién
secular desde Provincia Peruana y Area intermedia

Area intermedia Ninguno Componentes mixtos de cardcter subtropical y templado-frio
(no una biota); formada por migracién secular y difusién, con
prevalencia de afinidad subantdrtica

Transicional Ninguno Transicién inducida, causada por régimen glacio-tecténico
(Pleistoceno); mantenida por barreras hidrolégicas

Magallanica Provincia Biota austral residente de cardcter frio, formada en el Tercia-

rio (Paleogeno) y derivada de biota ancestral
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Porifera, Anthozoa, Polychaeta, Mollusca,
Crustacea, Ascidiacea y Echinodermata. L&V
recopilaron datos para 1.597 especies, de las cua-
les 38,2 % (ca. 610 spp.) son registros tnicos que
finalmente excluyeron del andlisis estadistico,
quedando un nimero final cercano a 987 especies
(L&V no indican el nimero exacto). Como refe-
rencia, algunos de los estudios previos con mayor
tamafio muestral fueron los de Brattstrom &
Johanssen (1983), que analizaron 240 especies de
invertebrados (incluidas como base en el andlisis
de L&V), y de Santelices (1980) con ca. 380
especies de macroalgas. Para sus datos, L&V
establecieron la presencia de tres unidades
zoogeograficas: una abarcando entre 18 y 35° S,
que denominaron Regién Templada Cdlida, otra
entre 35 y 48° S nombrada Regiéon Templada
Transicional, y una tercera entre los 48 y 56° S
nombrada Regién Templada Fria.

Una conclusion de L&V es que su region
transicional tiene afinidades faunisticas divergen-
tes: subtropical a nivel de especie y género, y
subantdrtica a nivel de orden y familia. Estos re-
sultados concuerdan con el cardcter mixto atribui-
do al Area Intermedia en la clasificacién de este
trabajo (Tabla 1), y también con la gran amplitud
latitudinal de esta unidad central (12° en este tra-
bajo y 13° segin L&V). Sin embargo, la posicién
se asigna en = 30-42° S en este trabajo, mientras
L&V la ubican més hacia el sur entre los 35-48° S.
Esta aparente discrepancia se debe en parte a la
eleccion de unidades muestrales de L&V, quienes
dividieron Chile en 10 zonas geograficas que va-
rian en amplitud desde 2 a 6° de latitud, aunque no
especifican los criterios estadisticos o biolégicos
de seleccién. Asi, los limites propuestos por L&V
deberian considerarse provisorios ya que necesa-
riamente se acotan a los definidos como inicio o
término para sus zonas. De hecho, la discontinui-
dad en 35° S de L&V es el borde entre sus zonas de
31-35°y de 35-38°, y ladiscontinuidad en 48° S es
el borde entre sus zonas de 44-48° y 48-54°, por lo
cual la presencia de quiebres relevantes dentro de
una zona no podria ser detectada. Por otra parte,
L&V concluyen que sus resultados niegan la hipé-
tesis cldsica sobre una discontinuidad mayor en los
42° S, lo que sin embargo no podria confirmarse
por las razones antes indicadas. Por otro lado, la
clasificacién de L&V no necesariamente es com-
parable a las de otros estudios basados en floras o
faunas completas, en un taxén individual, o en
combinacidn distinta de taxa. De hecho, a niveles
inferiores al de biota pueden haber distintos limi-
tes para distintos grupos sin que sean contradicto-
rios. Adicionalmente, L&V no discuten el cardcter
biogeografico o la jerarquia de sus tres unidades
(probablemente provincia es mis adecuado que
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regioén), ni la naturaleza de transiciones y quiebres
(ligada directamente a los procesos y factores que
generan diferenciacién entre unidades. Sin embar-
go, L&V tampoco abogan a priori por un enfoque
o esquema clasificatorio dado, reduciendo los
sesgos que podrian afectar la interpretacion de sus
unidades. Ademds, dado el gran nimero de espe-
cies analizado, la propuesta de L&V se constituye
en un referente necesario para cualquier estudio
zoogeografico posterior que incluya uno o més de
los taxa estudiados por estos autores.

Por dltimo, las similitudes o discrepancias en-
tre la propuesta de L&V y la de este trabajo
ciertamente no validan ni refutan una u otra, y
ambas deben mantener el estatus de hipétesis,
como todas las clasificaciones desarrolladas has-
ta la fecha para cualquier nivel de andlisis. Aun-
que nuestra limitada percepcién temporal nos
induce a considerar estiticos a los patrones
biogeogrificos, y pensar que es posible llegar a
una clasificacién “definitiva”, las unidades bio-
16gicas en estudio son esencialmente dindmicas,
y es evidente que los patrones no eran los mismos
hasta hace pocos miles de afios y sin duda varia-
ran en los siguientes. Por ello, una clara conclu-
sién del presente trabajo es que los limites en si
mismos tienen escasa utilidad y valor biolégico.
En el futuro debiéramos conceder menor impor-
tancia a la clasificacién y a los limites, en favor
de todos los demds aspectos de la biogeografia
que permiten explicar la formacién y dindmica de
las unidades biogeograficas.
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